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Изучена структура древостоев сосны сибирской кедровой (сибирского кедра) Pinus sibirica Du Tour в позд-
несукцессионных кедровниках на примере черневого осочково-крупнотравно-папоротникового и горно-
таежного чернично-зеленомошного типов леса, являющихся фоновыми соответственно для Северной Ал-
тае-Саянской и Восточно-Саянской горных лесорастительных провинций Алтае-Саянской горной области. 
Сравнительный анализ строения древостоев по возрасту, диаметру и высоте проведен в двух существенно 
отличающихся природно-климатических условиях. Более широкую возрастную амплитуду (от 60 до 560 лет) 
и циклический тип возрастной динамики имеет древостой сибирского кедра в черневом осочково-крупно-
травно-папоротниковом кедровнике. Возрастная структура древостоя сибирского кедра в горно-таежном 
чернично-зеленомошном кедровнике имеет меньшую амплитуду (от 60 до 220 лет) и относится к абсолют-
но разновозрастному типу. Вопреки различию возрастных структур древостоев длительное развитие обо-
их позднесукцессионных кедровников привело к формированию сходных унимодальных распределений 
данных строения древостоев по диаметру и высоте, которые, по-видимому, обеспечивают наиболее эффек-
тивное взаимодействие видов-эдификаторов со средой. Динамическая устойчивость черневых кедровников 
осочково-крупнотравно-папоротникового типа леса в условиях обилия осадков, повышенного почвенного 
плодородия и мощного развития нижних ярусов растительности обеспечивается высокой пространственной 
неоднородностью фитоценоза, сложным взаимодействием ценопопуляций сибирского кедра и пихты сибир-
ской Abies  sibirica Ledeb. и высокой продолжительностью жизни деревьев сибирского кедра. Стабильная 
структурно-функциональная организация горно-таежных кедровников чернично-зеленомошного типа леса 
в менее благоприятных природно-климатических условиях формируется массовым, почти непрерывным 
возобновлением сибирского кедра и постоянным пополнением древостоя молодыми особями в местах еди-
ничного отмирания старовозрастных деревьев. Таким образом, на двух репрезентативных объектах показаны 
принципиальные различия в структуре и динамике ценопопуляций сибирского кедра в избыточно влажной 
и влажной климатических фациях Алтае-Саянской горной области. Полученные результаты позволяют про-
гнозировать возможные тренды их трансформаций при различных сценариях природных и антропогенных 
изменений.

Ключевые слова: горные кедровые леса, позднесукцессионная стадия, структура древостоев, возраст, диа-
метр, высота.
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ВВЕДЕНИЕ

Структурно-функциональная организация 
экосистем на позднесукцессионном этапе яв-
ляется результатом возрастного саморазвития 
лесообразователей, отражающего адаптивные 
нормы реакций древесных растений на конку-
рентные взаимоотношения и воздействие раз-
личных факторов среды. Структурные отличия 
древостоев, сформированных в разных природ-
но-климатических условиях, идентифицируют 
особенности устойчивости ненарушенных лес-
ных сообществ в целом, поскольку древесная 
растительность, выполняя эдификаторную роль 
в биогеоценозе, обусловливает собой состав, 
структуру и функционирование всех осталь-
ных компонентов леса (Дыренков, 1984; Bakker, 
1996; Korb, Ranker, 2001; Closset-Kopp et al., 
2006; Поляков, 2007; Bilek et al., 2011 и др.).

Сосна сибирская кедровая (сибирский кедр) 
Pinus sibirica Du Tour.  – один из самых плас
тичных древесных видов Сибири. Кедровники, 
распространившиеся по огромной территории, 
столь разнообразны, что порой единствен-
ной их общей чертой является преобладание 
в древостое сибирского кедра. Контрастность 
природно-климатических условий произрас-
тания кедровников позволяет предположить 
существование различных механизмов фор-
мирования и поддержания устойчивости этих 
экосистем, проявляющихся в структуре древо-
стоев. Для сравнения выбраны два коренных 
типа леса (черневой осочково-крупнотравно-
папоротниковый и горно-таежный чернично-зе-
леномошный), являющихся фоновыми для из-
быточно влажного и влажного климатических 
секторов Алтае-Саянской горной области, где 
до настоящего времени сохранились наиболее 
продуктивные кедровые леса (Кедровые леса..., 
1985).

Цель данного исследования – сравнитель-
ный анализ возрастной и размерной структуры 
древостоев сибирского кедра в позднесукцес-
сионных черневых и горно-таежных кедровни-
ках, представляющих собой эталон устойчи-
вости лесов Алтае-Саянской горной области. 
Выявление структурных особенностей и спе
цифики динамики кедровников в различных 
природно-климатических условиях важно для 
понимания закономерностей функционирова-
ния и прогнозирования их развития в условиях 
текущих и будущих природно-антропогенных 
изменений.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследовали древостои сибирского кедра 
в  осочково-крупнотравно-папоротниковом кед
ровнике черневого пояса Джебашско-Амыль-
ского лесорастительного округа Западного Са-
яна и в чернично-зеленомошном кедровнике 
горно-таежного пояса Манско-Канского округа 
Восточного Саяна (рис. 1).

Оба типа леса образуют типологический фон 
Северной Алтае-Саянской и Восточно-Саянской 
провинций Алтае-Саянской горной лесорасти-
тельной области (Типы лесов…, 1980). Для ра-
боты заложили две постоянные пробные площа-
ди (ПП) в соответствии с ОСТ 56-69-83 (1984), 
размер которых уточнялся с учетом однород-
ности условий произрастания и особенностей 
популяционных мозаик ключевых видов расти-
тельности (Восточноевропейские леса…, 2004).

Черневые кедровые леса наветренного ма-
кросклона Западного Саяна, формирующиеся 
в условиях избыточно влажного климата и гор-
ного рельефа, отличаются от горно-таежных по 
целому комплексу признаков состава, структу-
ры, динамики и почвообразовательных процес-
сов (Hytteborn et al., 2005; Nazimova et al., 2014). 
ПП  1 расположена в черневом осочково-круп-
нотравно-папоротниковом кедровнике в средне-
горном рельефе хр. Кулумыс Западного Саяна на 
нижней части склона юго-западной экспозиции 
крутизной 22–25° и на абсолютной высоте 530 м 
(53°01′ с. ш., 92°59′ в. д.). В районе исследова-
ний сумма активных температур выше +10  °С 
составляет порядка 1650–1700  °С, сумма осад-
ков за год  – 700–1300  мм, продолжительность 
периода активной вегетации  – 110–115  дней 
(Типы лесов..., 1980). Почва горная лесная бу-
рая высокощебнистая на делювии хлоритовых 
сланцев, сформирована в условиях промывного 
режима и хорошего дренажа (Вишнякова и др., 
1968). Эти условия являются оптимальными 
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Рис. 1. Карта-схема района исследования.
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для сибирского кедра (преобладающие классы 
бонитета I–III), обеспечивающими достижение 
отдельными деревьями уникальных размеров 
(на ПП 1 максимальный диаметр около 110 см, 
высота – до 40 м) и продолжительности жизни 
(максимальный инструментально зафиксиро-
ванный возраст 560  лет), стабильную семен-
ную продуктивность и наилучшие показате-
ли стволовой продуктивности  – урожайность 
семян до 120 кг  ·  га–1 в год и запас древесины 
200–900 м3/га (Кедровые леса..., 1985). Поздне
сукцессионный статус насаждения на ПП 1 под- 
тверждается сложной пространственной струк-
турой всего сообщества, разновозрастным стро-
ением ценопопуляций эдификаторных видов, 
единичным валежом различной степени разло-
жения и отсутствием следов масштабных нару-
шений (рубок и пожаров). Кедровник осочково-
крупнотравно-папоротниковый (один из самых 
распространенных типов леса в черневом по-
ясе Западного Саяна) является репрезентатив-
ным для анализа фитоценотической структуры 
и динамики черневого кедровника. Его важным 
отличием от горно-таежных кедровников яв-
ляется мощное развитие травяного яруса, вы-
полняющего важную фитоценотическую роль, 
сопоставимую с эдификаторным ярусом. В пик 
вегетационного сезона на ПП 1 в травяном ярусе 
четко выделяются экологически, флористически 
и структурно обособленные мозаики – синузии 
(Сукачев, 1972): крупнотравно-папоротниковая 
(кочедыжник женский Athyrium filix-femina  (L.) 
Roth ex Mert., щитовник распростертый 
Dryopteris expansa (C.  Presl.) Fraser-Jenkins et 
Jermy, диплазиум сибирский Diplazium sibiricum 
(Turcz. ex Kunze) Sa. Kurata в «окнах» и под от-
дельно стоящими деревьями сибирского кедра 
составляют свыше 40 % площади участка), вей-
никово-щитовниковая (вейник притупленный 
Calamagrostis obtusata Trin. и щитовник распро-
стертый под группами и отдельно стоящими де-
ревьями сибирского кедра), борцово-осочковая 
(борец северный Aconitum septentrionale Koelle 

и осока большехвостая Carex macroura Meinsh. 
под группами сибирского кедра со вторым яру-
сом пихты сибирской Abies sibirica Ledeb.), 
осочковая (осока большехвостая под группами 
сибирского кедра и пихты сибирской), кислич-
ная (кислица обыкновенная Oxalis acetosella L. 
под группами сибирского кедра и пихты сибир-
ской) (Назимова, Ермоленко, 1980). Наряду с 
синузиальностью нижних ярусов существуют 
также возрастные парцеллы (Дылис, 1969) как 
стадии популяционной динамики сибирского 
кедра и пихты сибирской внутри биогеоценоза. 
Древостой имеет свойственный для позднесук-
цессионных черневых кедровников смешанный 
кедрово-пихтовый состав и неравномерную 
сомкнутость крон (0.3–0.9) (табл. 1).

В связи со сложной популяционной мозаи-
кой фитоценоза размер ПП 1 был увеличен до 
1.56 га.

ПП 2 расположена в горно-таежном чернич-
но-зеленомошном кедровнике в среднегорном 
рельефе северо-восточной части хр.  Идарское 
Белогорье Восточного Саяна на территории 
регионального заказника «Тайбинский» в сред-
ней части склона западной экспозиции крутиз-
ной 2°, на абсолютной высоте 1000 м над ур. м. 
(54°44ʹ с. ш., 96°07ʹ в. д.). Климат района иссле-
дований континентальный, с обильными осад-
ками летом (в  среднем 700  мм), меньшим ко-
личеством осадков зимой (в среднем 300 мм) и 
коротким безморозным периодом (65–70  дней) 
(Агроклиматический справочник..., 1967). Сум-
ма активных температур выше +10 °С в районе 
исследований составляет порядка 500–1250 °С, 
сумма осадков за год – 750–1200 мм. Почва под-
золистого типа на метаморфических породах 
(Горбачев, 1978). Лесорастительные условия 
ограничивают развитие сибирского кедра (пре-
обладающие классы бонитета III–V), так как все 
показатели продуктивности существенно ниже 
в сравнении с черневыми кедровниками (мак-
симальный диаметр 58 см, максимальная высо-
та 21.3 м, продолжительность жизни до 220 лет, 

Размерная и возрастная структура горных кедровников Приенисейских Саян

Таблица 1. Основные таксационные показатели древостоев на ПП

Состав Средняя высота 
полога, м Бонитет Запас древесины, 

м3 · га–1 Полнота
Число деревьев, шт.· га–1

К всего

Черневой осочково-крупнотравно-папоротниковый кедровник
6К4П 26 II 545 0.7 140 620

Горно-таежный чернично-зеленомошный кедровник
9К1Б + П 15.5 V 285 1.0 470 420

Примечание. К – сибирский кедр; П – пихта сибирская; Б – береза пушистая Betula pubescens Roth.
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семенная продуктивностью до 40 кг · га–1 с пе-
риодичностью в 8 лет, средний запас древесины 
150–400  м3/га). На ПП  2 насаждение обладает 
всеми признаками позднесукцессионной эко-
системы: разновозрастная структура древостоя, 
сложная мозаика ключевых и подчиненных ви-
дов, многочисленный валеж различной степе-
ни разложения, отсутствие следов рубок и пи-
рогенных повреждений на древостое и валеже. 
Однако наличие в почвенном разрезе следов по-
жаров прошлых лет (угли на глубине 17–20 см) 
указывает на пирогенный генезис биоценоза. 
Это согласуется с представлением о послепо-
жарном происхождении подавляющего боль-
шинства горно-таежных кедровников (Кедровые 
леса..., 1985). Древостой имеет типичные для 
горно-таежных кедровников Восточного Саяна 
(Структура…, 1994) низкую продуктивность 
и высокую полноту (1.0) (см. табл.  1). В  ниж-
нем ярусе растительности преобладают зеле-
ные мхи (гилокомиум блестящий Hylocomium 
splendens (Hedw.) Schimp., плевроциум Шребера 
Pleurozium schreberi (Willd ex Brid.) Mitt., дикра-
нум метловидный Dicranum scoparium Hedw., 
ритидиадельфус трехгранный Rhytidiadelphus 
triquetrus (Hedw.) Warnst.), кустарнички: чер-
ника Vaccinium myrtillus L., брусника Vaccinium 
vitis-idaea L. и в меньшей степени осока Ильина 
Carex iljinii V. I. Krecz. Подлесок разреженный, 
представлен рябиной сибирской Sorbus sibirica 
Hedl. и жимолостью алтайской Lonicera altaica 
Pall. Распределение растительных группировок 
носит диффузный характер, повторяя микро
рельеф, образованный ветровальными комплек-
сами разных лет. Смешение древесных пород и 
их поколений равномерно по площади. Равно-
мерная горизонтальная структура фитоценоза 
ПП 2 позволила ограничиться размером 0.25 га.

На каждой ПП выполнена перечислительная 
таксация древостоя. У  каждого дерева измере-
ны высота (с точностью до 0.5 м) и диаметр на 
высоте 1.3 м (с точностью до 0.5  см). Возраст 
деревьев вычислен на основании кернов, взятых 
возрастным буравом с каждого дерева. Результа-
ты учета естественного возобновления, выпол-
ненного по методике А. В. Побединского (1962), 
приведены в табл. 2.

Оценка древесных ценозов по средним по-
казателям таксационных признаков или степе-
ни их варьирования не может охарактеризовать 
строение древостоя, поскольку не отражает 
особенностей кривых распределения (Смоло-
ногов, 1970). Статистическая обработка данных 
полевых исследований включала анализ фор-
мы распределения рядов данных (Legendre  P., 
Legendre  L., 2012) с использованием приложе-
ния Statistica  10. Возрастная структура древо-
стоя оценена по принятой в лесоводственных 
работах классификации (Дыренков, 1984; Се-
мечкин, 2002 и др.).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Итоги анализа рядов распределения данных 
о возрасте, диаметре и высоте каждого дерева 
на ПП, заложенных в осочково-крупнотравно-
папоротниковом кедровнике черневого пояса и в 
чернично-зеленомошном кедровнике горно-та-
ежного пояса, приведены в табл. 3.

В кедровнике осочково-крупнотравно-па-
поротниковом черневого пояса возрастная 
структура древостоя сибирского кедра име-
ет островершинное распределение с право-
сторонней асимметрией (коэффициент асим
метрии 1.44, эксцесс 3.41). Возрастной ряд от 70 
до 540 лет имеет разрывы продолжительностью 
20  лет и более («резко дискретный возрастной 
ряд», Ставрова, 2012). Коэффициент изменчи-
вости возраста превышает 21  %, при котором 
древостои принято считать разновозрастны-
ми (Семечкин, 2002). Строение древостоя по 
20-летним возрастным периодам имеет отчетли-
вый волновой характер (рис. 2).

Численно преобладают деревья в возрас-
те 250–290 и 310–350  лет. Менее выраженный 
«всплеск» наблюдается в младших поколениях в 
возрасте 170–210 лет. В старшем поколении на-
блюдаются слабые «отголоски волн» (в возрасте 
410–490 и 510–570 лет). Таким образом, возраст-
ная структура древостоя относится к циклично-
разновозрастному типу (Семечкин, 2002).

Структура древостоя по диаметру на высоте 
1.3 м имеет более близкое к нормальному рас-
пределение с незначительной левосторонней 

Таблица 2. Естественное возобновление сибирского кедра на ПП

Кедровник
Особей, шт. · га–1

всходов самосева подроста

Черневой осочково-крупнотравно-папоротниковый
Горно-таежный чернично-зеленомошный 

30
250

150
500

400
1225
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асимметрией (коэффициент асимметрии –0.12, 
эксцесс 0.04).

Распределение древостоя по высоте имеет 
существенную левостороннюю асимметрию 
и острую вершину (коэффициент асимметрии 
–2.18, эксцесс 7.26).

Древостой кедровника чернично-зелено-
мошного горно-таежного пояса включает де-
ревья всех классов возраста от 70 до 220  лет. 

Коэффициент изменчивости (21.6 %) также ука-
зывает на разновозрастную структуру древостоя 
(Семечкин, 2002). Возрастной ряд имеет лево-
стороннюю асимметрию (коэффициент асим-
метрии –0.76) и значительную отрицательную 
величину эксцесса (–0.62). В отличие от кедров-
ника осочково-крупнотравно-папоротникового 
здесь выраженной волновой возрастной струк-
туры древостоя и разрывов ряда не наблюда-

Таблица 3. Оценки таксационных параметров кедровников

Показатель

Черневой осочково-крупнотравно- 
папоротниковый

Горно-таежный 
чернично-зеленомошный 

Возраст, 
лет

Диаметр 
на 1.3 м, см Высота, м Возраст, 

лет
Диаметр 

на 1.3 м, см Высота, м

Среднее 284 61 30 165 30 15
Стандартная ошибка 4.81 1.24 0.29 4.31 1.30 0.37
Медиана 258 60 31 180 32 16
Мода 302 83 31 190 25 17
Среднее квадратическое 

отклонение
67.82 17.54 4.11 35.78 10.80 3.08

Эксцесс 3.41 0.04 7.26 –0.62 –0.43 1.01
Асимметрия 1.44 –0.12 –2.16 –0.76 –0.12 –1.03
Коэффициент варьирования 23.9 28.6 13.5 21.6 36.4 19.9

Рис. 2. Структура древостоев сибирского кедра в кедровниках черневом осочково-крупнотравно-папоротни-
ковом и горно-таежном чернично-зеленомошном.
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ется. Отмечено только некоторое численное 
преобладание деревьев в возрасте (80  ±  10) и 
(200 ± 10) лет (рис. 3).

Следовательно, возрастная структура древо-
стоя относится к абсолютно разновозрастному 
типу со слабовыраженной цикличностью возоб-
новления.

Ряд распределения древостоя по диаметру на 
высоте 1.3 м имеет незначительную левосторон-
нюю асимметрию и низкую вершину (коэффи-
циент асимметрии –0.12, эксцесс –0.43).

Структура древостоя по высоте имеет остро-
вершинное распределение с существенной ле-
восторонней асимметрией (коэффициент асим
метрии –1.03, эксцесс 1.01).

Сравнение распределений возрастных ря-
дов наиболее четко отражает динамику вос-
становительных процессов, обеспечивающих 
устойчивость ценопопуляций сибирского кедра 
в различных природно-климатических и фито-
ценотических условиях. Многие исследователи 
сходятся во мнении, что в естественном ходе 
динамики лесных экосистем развитие структу-
ры древостоя идет от одновозрастного к разно-
возрастному (Фалалеев, 1963; Казимиров, 1971; 
Дыренков, 1984 и др.). Особенности распределе-
ния деревьев по возрасту позволяют реконстру-
ировать процессы динамики экосистем. Так, в 
черневом осочково-крупнотравно-папоротни-
ковом кедровнике при высокой конкуренции со 
стороны крупнотравья (борец северный и  др.) 
и крупных лесных папоротников (кочедыжник 
женский, щитовник распростертый, диплазиум 
сибирский и др.) возобновление сибирского кед
ра формируется преимущественно под пологом 
сомкнутых биогрупп пихты сибирской, где раз-

виваются микрогруппировки с доминированием 
кислицы обыкновенной.

Внедрение молодых особей сибирского кед
ра в полог древостоя возможно только в момен-
ты достижения деревьями пихты сибирской 
предельного возраста и распада биогрупп (Ко-
новалова, Данилина, 2019; Konovalova, Danilina, 
2019). Обратный процесс – смены сибирского 
кедра на пихту сибирскую, в том числе для осоч-
ково-крупнотравно-папоротникового кедровни-
ка – описан в работе В. И. Полякова и И. В. Се-
мечкина (2004). В  целом в каждой отдельной 
пространственной группировке всегда проис-
ходит циклическая смена доминирования си-
бирского кедра и пихты сибирской. В результате 
такого периодического выхода молодых поколе-
ний в полог древостоя в локальных условиях и 
формируются отдельные всплески численности 
возрастного ряда сибирского кедра. Его много-
вершинность обеспечивается длительным на-
коплением взрослых особей сибирского кедра в 
пологе древостоя (на протяжении 300–400 лет), 
что подтверждается правосторонней асимметри-
ей возрастного ряда. Устойчивость ценопопуля-
ции сибирского кедра в позднесукцессионном 
черневом кедровнике осочково-крупнотравно-
папоротниковом обеспечивается мозаичностью 
синузиальной структуры и сочетанием древес-
ных биогрупп, находящихся на разных стадиях 
развития в границах элементарной популяции 
сибирского кедра, и высокой продолжительно-
стью жизни ее отдельных особей (до 560 лет).

В условиях же горно-таежного чернично-зе-
леномошного кедровника, где в живом напоч
венном покрове доминируют зеленые мхи и 
кустарнички, не оказывающие конкурентно-

Рис. 3. Распределение по высоте деревьев сибирского кедра различных возрастных когорт в кедровниках 
черневом осочково-крупнотравно-папоротниковом и горно-таежном чернично-зеленомошном.
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го влияния на подрост сибирского кедра (см. 
табл.  2), возобновление носит более стабиль-
ный характер. Левосторонняя асимметрия воз-
растного ряда свидетельствует о непрерывности 
возобновления и постоянной насыщенности 
ценопопуляции молодыми поколениями. Неко-
торое снижение численности особей сибирско-
го кедра в возрасте 80–180 лет связано с суще-
ственным отпадом деревьев старше 60 лет из-за 
недостаточности освещенности под пологом ма-
теринского древостоя (Поликарпов и др., 1986). 
Отсутствие в возрастном ряду такой выражен-
ной многовершинности (только два всплеска в 
возрасте (80 ± 10) и (200 ± 10) лет), как в чер-
невом кедровнике, объясняется непрерывным 
пополнением древостоя молодыми особями 
в местах отпада единичных деревьев господ-
ствующего полога. Такой вариант возрастной 
динамики возможен только в абсолютно разно
возрастном древостое с равномерным смеше-
нием поколений и достаточно благоприятными 
для образования возобновления условиями.

В обоих случаях (в черневом осочково-круп-
нотравно-папоротниковом и горно-таежном 
чернично-зеленомошном кедровниках) увели-
ченное число деревьев зрелого возраста (меди-
ана в обоих распределениях смещена вправо от-
носительно средней величины) свидетельствует 
о слабой интенсивности отпада зрелых особей, 
что является одним из признаков устойчивости 
ценопопуляций (Восточноевропейские леса…, 
2004). Обе возрастные структуры отражают со-
стояние, при котором поддерживается стабиль-
ный баланс между появлением и отмиранием 
особей, что является необходимым условием 
устойчивости ценопопуляций во времени и про-
странстве (Корчагин, 1964; Дыренков, 1984; 
Hörnberg et al., 1995).

Распределение числа деревьев по диаметру 
определяется видом и интенсивностью изрежи-
вания древостоя (Кузьмичев, 2013). Примеча-
тельно, что и для черневого осочково-крупно-
травно-папоротникового, и для горно-таежного 
чернично-зеленомошного кедровников форма 
этого распределения близка к нормальной с оди-
наковой незначительной левосторонней асим-
метрией, но для чернично-зеленомошного кед
ровника – с более пологой вершиной. В обоих 
случаях распределения деревьев по диаметру 
являются унимодальными и отсутствуют ка-
кие-либо всплески численности, присущие 
возрастным рядам. Такое сглаживание кривой 
распределения обеспечивается различной ин-
тенсивностью радиального роста отдельных 

деревьев, реализующих свой генетически обу-
словленный потенциал роста в индивидуальных 
условиях произрастания, детерминированных 
природно-климатическими условиями и конку-
рентными взаимоотношениями внутри фитоце-
ноза. В результате на примере двух существен-
но отличающихся по природно-климатическим 
условиям позднесукцессионных кедровников 
обнаружено, что распределение деревьев по 
диаметру отличается от возрастного строения 
древостоя вопреки некоторым представлениям 
(Смолоногов, 1970; Дыренков, 1984 и др.).

Несмотря на то что учет естественного 
возобновления сибирского кедра на ПП (см. 
табл.  2) показал его более успешное образова-
ние в горно-таежном чернично-зеленомошном 
кедровнике, постоянное пополнение обоих дре-
востоев молодыми поколениями проявилось в 
схожей более длинной левой ветви кривой рас-
пределения древостоев по диаметру (оба коэф-
фициента асимметрии –0.12). Меньшая продол-
жительность жизни деревьев сибирского кедра 
(не более 240 лет) в довольно суровых условиях 
горно-таежного пояса (V  класс бонитета) ста-
ла причиной более пологого распределения де
ревьев по диаметру в чернично-зеленомошном 
кедровнике (эксцесс –0.43). Напротив, в чер
невом осочково-крупнотравно-папоротниковом 
кедровнике большая продолжительность жизни 
деревьев сибирского кедра (до 560 лет) в благо-
приятных природно-климатических условиях 
(II класс бонитета) приводит к некоторому уве-
личению числа деревьев, близких по диаметру 
к среднему значению (среднеквадратическое от-
клонение 17.54).

Развитие любого биогеоценоза идет в на-
правлении усложнения его структуры, дости-
гая своего максимума на позднесукцессионной 
стадии (Смирнова, 2011). Механизм форми-
рования сложной вертикальной структуры 
монодоминантных древостоев обеспечивается 
разновозрастностью и генетической разнород-
ностью ценопопуляций, влиянием конкурент-
ных взаимоотношений, а также мозаичностью 
лесорастительных условий (за счет различий 
микрорельефа, освещенности, почвенно-гидро-
логических условий, преобразования почвен-
ных и микроклиматических условий ключевы-
ми видами, состава и структуры нижних ярусов 
растительности и т.  д.). Обследованные древо-
стои относятся к типу вертикально сомкнутых 
(Семечкин, 2002), характерному для абсолютно 
разновозрастных древостоев. Кроны сомкнуты 
на высоте от 9 до 37 м в осочково-крупнотрав-
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но-папоротниковом и от 5 до 21 м – в чернич-
но-зеленомошном кедровнике. Несмотря на 
разновозрастную структуру обоих кедровников, 
распределение деревьев по высоте не позволя-
ет выявить разграниченные ярусы древостоев, 
т.  е. структура древостоев настолько сложна и 
мозаична, что даже наличие выраженных волн 
возобновления в черневом осочково-крупно-
травно-папоротниковом кедровнике не создает 
отдельных ярусов полога (см. рис. 3). Централь-
ную часть распределения по высоте составляют 
деревья менее интенсивного роста старшего по-
коления и лидирующие в росте деревья молодых 
поколений.

В связи с нелинейной зависимостью между 
диаметром и высотой деревьев форма распреде-
ления древостоев по высоте несколько отлича-
ется от распределения по диаметру. Постоянное 
пополнение древостоя молодыми поколениями 
приводит к увеличению числа различных по вы-
соте деревьев в нижней части полога (большая, 
чем в распределении по диаметру, длина левой 
ветви распределения) (см. рис. 2) как в черневом 
осочково-крупнотравно-папоротниковом (коэф-
фициент асимметрии –2.16), так и в горно-та-
ежном чернично-зеленомошном (коэффициент 
асимметрии –1.03) кедровниках. Накопление 
в древостоях старших поколений сибирского 
кедра приводит к увеличению числа деревьев, 
близких по высоте к средней в большей степени, 
чем в распределении по диаметру (среднеквад
ратическое отклонение в черневом осочково-
крупнотравно-папоротниковом кедровнике 4.11, 
в горно-таежном чернично-зеленомошном 3.08).

В целом в условиях обилия осадков, повы-
шенного почвенного плодородия и мощного 
развития нижних ярусов растительности черне-
вого осочково-крупнотравно-папоротникового 
кедровника, являющихся оптимальными для си-
бирского кедра, наблюдается существенно более 
слабое образование молодых поколений в связи 
с высокой конкуренцией со стороны травяного 
яруса растительности и пихты сибирской. В этих 
условиях основную роль для формирования 
устойчивого потока поколений ценопопуляции 
сибирского кедра играют выраженная «сину-
зиальность разного порядка» (Сукачев, 1972) и 
динамика «возрастных парцелл» (Дылис, 1969). 
Ограничение площади постоянных наблюдений 
одной парцеллой с доминированием сибирского 
кедра может привести к ошибочному выводу о 
деградации черневых кедровников и их неизбеж-
ной смене на пихтарники (Поляков, Семечкин, 
2004; Поляков, 2007). Однако при включении 

в анализ площади устойчивого произрастания 
элементарной популяции сибирского кедра со 
всей присущей данному выбранному типу эко-
топа (в рассматриваемом примере это нижняя 
часть покатых склонов световой экспозиции на 
хорошо дренированных горных лесных бурых 
почвах) мозаикой горизонтальной структуры 
биогеоценоза устойчивость ценопопуляций си-
бирского кедра без антропогенных нарушений 
становится очевидной. Отсутствие в избыточ-
но влажном климате крупных лесных пожа-
ров и редкость эпифитотий (Кедровые леса…, 
1985) обеспечивают высокую продолжитель-
ность жизни сибирского кедра и способствуют 
устойчивости черневых кедровников. В резуль- 
тате циклического процесса мозаичного возоб
новления сибирского кедра его возрастная 
структура имеет выраженные всплески чис-
ленности, что присуще черневым кедровникам 
(Поликарпов, 1970; Семечкин, 2002). Многове-
ковая продолжительность этого процесса приво-
дит к некоторому выравниванию строения дре-
востоя по диаметру и высоте, к унимодальному 
распределению вариационных рядов, сходному 
со структурой древостоев, часто наблюдаемой в 
позднесукцессионных насаждениях ели сибир-
ской Picea obovata Ledeb. и других лесообразо-
вателей южной тайги (Дыренков, 1984; Ставро-
ва, 2012 и др.).

В менее благоприятных природно-климати-
ческих условиях горно-таежных лесов структу-
ра древостоя сибирского кедра в позднесукцес-
сионном чернично-зеленомошном кедровнике 
формируется постепенным, непрерывным по-
полнением древостоя молодыми особями без 
образования крупных возрастных парцелл. По-
добный тип возрастной динамики описан для 
некоторых типов кедровников Урала и Западной 
Сибири (Бех, Воробъев, 1998; Смолоногов, За-
лесов, 2002).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Позднесукцессионный статус изученных 
биогеоценозов и широкое распространение дан-
ных типов леса в двух крупнейших лесорасти-
тельных провинциях Алтае-Саянской горной 
области позволяют рассматривать полученные 
результаты как типичные для избыточно влаж-
ной и влажной климатических фаций приени-
сейской части Саян, пространственная струк-
тура которых сформирована в ходе длительной 
сукцессии и дает образец устойчивости во вре-
мени. Структуры древостоев сибирского кедра, 
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устойчиво существующих на позднесукцесси-
онных стадиях развития черневого осочково-
крупнотравно-папоротникового и горно-таеж-
ного чернично-зеленомошного кедровников, 
имеют существенные отличия. Это является ре-
зультатом различных механизмов протекающих 
в них структурных преобразований, в основе 
которых лежат конкурентные взаимоотношения 
(внутрипопуляционные и межвидовые) и эко
лого-ценотическая регуляция возобновитель
ных процессов. Устойчивость (резистентность) 
черневых кедровников осочково-крупнотрав-
но-папоротникового типа леса обеспечивается 
высокой продолжительностью жизни деревьев 
сибирского кедра (свыше 560  лет), неоднород-
ностью (синузиальностью) травяного покро-
ва, связанной с различиями микробиотопов, 
и сложным взаимодействием ценопопуляций 
сибирского кедра и пихты сибирской. Устойчи-
вость горно-таежных кедровников чернично-
зеленомошного типа леса определяется более 
массовым, почти непрерывным возобновлением 
сибирского кедра и постоянным переходом его 
подроста в древостой.

В качестве общей особенности позднесук-
цессионных кедровников двух различных ти-
пов леса можно отметить сходное строение 
древостоев по диаметру и высоте, имеющих 
унимодальное распределение и существенную 
левостороннюю асимметрию структур по высо-
те. Поскольку происходящие в древостоях про-
цессы саморегулирования различаются, такое 
размерное строение древостоя, по-видимому, 
отражает некоторые общие закономерности 
функционирования устойчивых позднесукцес-
сионных экосистем, обеспечивающие макси-
мально эффективное взаимодействие ключевых 
видов со средой в различных природно-клима-
тических условиях. Последнее предположение 
требует проведения дальнейших исследований.

Работа выполнена в рамках базового про-
екта № 0356–2017–0741 и при финансовой под-
держке РФФИ (грант № 18–05–00781 А).
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The structure of the Siberian stone pine Pinus sibirica Du Tour stands was studied using the example of late-
successional chern Siberian stone pine forests with sedge, tall herbaceous and large forest ferns and mountain-taiga 
Siberian pine forests with bilberry and green hypnum mosses that are widespread in the North-Altai-Sayan and the 
East-Sayan (respectively) mountain forest vegetation province of the Altai-Sayan mountain ecoregion. A comparative 
structure analysis of stands by age, diameter and height was carried out in two significantly different climatic zone 
conditions. The Siberian stone pine stand in the chern sedge, tall herbaceous, large forest ferns Siberian stone pine 
forest has a wider age range (from 60 to 560 years) and a cycle type of long-term dynamics. The age composition 
of the Siberian stone pine stand in the mountain-taiga blueberry, green hypnum moss Siberian stone pine forest has 
a smaller amplitude (from 60 to 220 years) and belongs to an absolutely uneven-aged structure type. Despite the 
differences in the age composition of stands, the long–term development of both late-successional Siberian stone 
pine forests led to the formation of similar unimodal distributions of the data of stands structure by diameter and 
height, which, apparently, provide the most effective interaction of the keystone species with the environment. The 
dynamic stability of chern sedge, tall herbaceous, large forest ferns Siberian stone pine forest under conditions of 
abundant rainfall, high soil fertility and powerful development of lower layers vegetation is provided by the increased 
spatial heterogeneity of phytocenosis, a complicated interaction between the Siberian stone pine and the Siberian fir 
Abies sibirica Ledeb. populations and high lifespan of the Siberian stone pine trees. The resistance of mountain-taiga 
blueberry, green hypnum moss Siberian stone pine forests structural-functional organization in less favorable climatic 
zones conditions is formed by mass, almost permanent natural regeneration of the Siberian stone pine and stable tree 
recruitment in separate gaps. Thus, fundamental differences in the structure and dynamics of the Siberian stone pine 
coenopopulations in hyperhumid and humid climatic facies of the Altai-Sayan ecoregion are shown on the example 
of two representative objects. The results of the study can help predict main possible trends in the forest ecosystems 
transformation in different scenarios of natural and anthropogenic changes.

Keywords: mountain Pinus sibirica Du Tour stands, late-successional stage, tree stands’ structure, age, diameter, 
and height.
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