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Совместный рост ели и сосны позволяет более полно использовать место произрастание. Снижение, с помощью уходов 

за лесом, конкурентных взаимоотношений позволяет увеличивать производительность сосново-еловых древостоев. Процесс 
упаковки ниш (называемый также дифференциацией экологических ниш) — один из основных процессов, ведущий к снижению 
конкуренции в растительном сообществе в ходе сукцессии, заключающийся в разделе ресурсов, пространства, специализации 
биотических факторов. На этом положении базируется предлагаемая методика позволяющая определить направленность 
взаимоотношений между сосной и елью в насаждении после рубок ухода и внесения удобрений. Для исследуемых объектов 
были составлены модели распределения по ступеням толщины деревьев сосны и ели, представленных на пробных площадях, и 
рассчитаны показатели меры плотной упаковки видов. В смешанных древостоях рубки ухода в большей мере снижают кон-
куренцию между сосной и елью. При совместных рубках ухода и внесении удобрения происходит обострение межвидовых 
взаимоотношений между хвойными породами за дополнительные ресурсы. Показатели меры плотности упаковки видов дают 
представление о том, что сосна меньше испытывает при этом конкурентное давление со стороны ели. Рубки ухода снижа-
ют межвидовые конкурентные отношения, а внесение удобрений обостряет их в смешанных сосново-еловых ценозах. Хвой-
ные виды, объединенные в сообщество, используют все возможности для существования, предоставляемые средой, с мини-
мализацией конкуренции между собой и максимальной биологической продуктивностью в условиях данного конкретного мес-
та обитания (биотопа), при этом пространство заполняется с наибольшей плотностью.  
 
Ключевые слова: сосново-еловые древостои, конкуренция, экологическая ниша, рубки ухода, комплексный уход (рубка 

ухода + удобрение), мера плотной упаковки видов, распределение деревьев по ступеням толщины. 
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Co-growth of spruce and pine makes a better use of the habitat. Care-aided reduction of competitive interactions allows increasing 

the productivity of pine and spruce stands. The niche packaging process (also called the ecological niches differentiation) is one of the 
main processes leading to the reduction of competition in the plant community in the course of succession, which consists in sharing 
resources, space and expertise biotic factors. This provision underlies the proposed method that allows determining the orientation of 
the relationships between pine and spruce in the plantation after improvement thinning and fertilization. The models of distribution 
according to pine and spruce diameter available in the sample plots have been constructed for the investigated objects, and the indica-
tors to measure the species dense packing have been calculated. In the mixed stands, improvement thinning reduces to a greater extent 
the competition between pine and spruce. When improvement thinning and fertilization are performed simultaneously, the aggravation 
of interspecies relationships between conifers for additional resources takes place. The indicators of the species dense packing measure 
show that pine experiences less competitive pressure than spruce. Improvement thinning reduces the competitive relationships between 
species, and fertilization aggravates them in the mixed pine and spruce cenoses. Coniferous species combined into the community use 
all environmental possibilities for existence to minimize the competition with each other and maximize the biological productivity in this 
particular habitat (biotope), and besides, the space is filled with the greatest density. 
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ing), species dense packing measure, distribution of trees according to diameter. 
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Влияние уходов за лесом на конкурентные отноше-
ния в смешанном сосново-еловом древостое представ-
ляют несомненный интерес для лесосводственной прак-
тики. В смешанных насаждениях у всех пород форми-
руются более полнодревесные стволы, чем в чистых. 
Этот фактор обусловливает, прежде всего, более высо-
кий запас стволовой древесины в смешанных насажде-
ниях, а теневыносливая ель, «уплотняя» их, обеспечива-
ет лучшее использование среды обитания и значительно 
повышает продуктивность. Сочетание в одном фитоце-
нозе растений с различными экологическими особенно-
стями – теневыносливых и требовательных к свету, в 
различной степени приспособленных к недостатку влаги 
и другим факторам среды, позволяет фитоценозу наибо-
лее полно использовать условия местообитания. Поэто-
му, важно знать в какой мере тот или иной вид ухода за 
лесом снижает или обостряет конкурентные отношения 
в смешанном древостое [4]. 
Целью исследования было выявить, какой режим и 

вид ухода за лесом снижает конкуренцию между со-
сной и елью в смешанных древостоях и позволяет, тем 
самым максимизировать производительность насажде-
ния. Дать апробацию методики оценки межвидовых 
взаимодействий между сосной и елью в ценозе на ос-
новании принципа «плотной упаковки» экологических 
ниш (дифференциации экологических ниш) Р.Мак-
Артура. 

По мнению С.Н. Сеннова, вклад конкуренции или 
количественное выражение конкурентных отношений, 
легче всего учитывать с использованием того или ино-
го индекса конкуренции[4]. В проведённых ранее ис-
следованиях количественное выражение конкуренции 
сводилось к предложению формул с параметром, так 
или иначе характеризующим степень использования 
пространства в процессе роста особи (Mitscherlich, 
1919; Kira et al., 1953; Кан-Ихи-Сакай, 1964; де Вит, 
1964), а так же с учетом взаимодействия между крона-
ми деревьев (Krajicek et al., 1961). Были предложены 
метод «суммирования углов затенения» (Spurr, 1962; 
Кузьмичев и др., 1979), метод отношения площадей 
поперечного сечения (Steneker, Jarvis, 1963), модель 
«зон влияния» (Aaltonen, 1926; Rogers, 1935; Jackson, 
Ure, 1964; Newnham, 1966; Opie, 1968; Gerrard, 1969) и 
ее продвинутый вариант с учетом краевого эффекта 
(Bella, 1971) [3]. Индекс К. Макгилчерста (1965) рас-
считывается, как показатель урожайности вида или 
среднего веса, произрастающего в чистом посеве и при 
совместном произрастании с другим видом и служит 
показателем конкурентного влияния одного вида на 
другой [2]. В качестве индекса конкуренции принима-
ется также отношение среднего за последние 5 лет 
прирост стволов деревьев к расстоянию от учетной 
площадки до центрального дерева. Интегральный ин-
декс конкуренции всех деревьев, расположенных на 
круговой площадке, характеризуется суммой назван-
ных отношений (Санникова, 1992; Санникова, Локосо-
ва, 2000). Метод оценки «экологической плотности», 
как отношения средней площади проекции кроны де-
рева к средней площади древостоя, приходящейся на 
одно дерево предложил В.М. Горячев (1986) [3]. Об 
интенсивности межвидовой конкуренции можно так же 

судить по степени подавления скорости роста каждой 
популяции или же по изменению состояния особей, 
образующих данные популяции (например, по умень-
шению их размеров). 
Методика  
По нашему мнению менее трудоёмкий метод опре-

деления межвидовой конкуренции у древесных пород 
может осуществляться на основании принципа Р.Мак-
Артура. Он установил, что сообщество конкурирую-
щих за жизненное пространство видов эволюционирует 
к состоянию с максимально плотной упаковкой видов, 
причем в процессе эволюции плотность упаковки, все-
гда возрастает, достигая в равновесном состоянии мак-
симально возможного для данной среды значения [1]. 
В дальнейшем им же был обоснован принцип «плотной 
упаковки» экологических ниш (дифференциации эко-
логических ниш): виды, объединенные в сообщество 
(экосистему), стремятся использовать все возможности 
для существования, представляемые средой и биотиче-
ским окружением, и максимизировать биопродуктив-
ность в конкретном биотопе [2]. Процесс упаковки ниш 
(называемый также дифференциацией экологических 
ниш) — один из основных процессов, ведущий к сни-
жению конкуренции в растительном сообществе в ходе 
сукцессии, заключающийся в разделе ресурсов, про-
странства, специализации биотических факторов.  

Модель колоколовидного распределения вида вдоль 
градиентов среды дает возможность простейшего 
(идеализированного) представления основных характе-
ристик экологической ниши.  
Пусть f(x) — функция потребления, по форме соответ-
ствующая кривой нормального распределения. Тогда 
она будет характеризоваться средним значением х 
(центр ниши) и конечной дисперсией σ² (величина σ 
оценивает ширину ниши — малые значения σ свиде-
тельствуют об узкой специализации вида по ресурсу х). 
Если центры n видов равномерно расположены вдоль 
градиента х, то обозначим расстояние между соседни-
ми центрами видов через d. Тогда отношение d/σ рас-
сматривается как мера плотной упаковки видов. 
 

 

Рис. 1. Перекрывание экологических ниш, заданных кри-
выми нормального распределения вдоль одномерного спек-
тра ресурса х 

В качестве функции f(x) мы используем количест-
венные данные учёта диаметров на высоте 1,3 м основ-
ных древесных пород на пробных площадях по ступе-
ням толщины древостоя, т.к. они отражают размер по-
требляемого ресурса. Выбор этого таксационного пока-
зателя для дальнейших расчётов связан с тем, что диа-
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метр более отзывчив на изменения условий среды, чем 
высота ствола.  

Для исследуемых объектов были составлены моде-
ли распределения деревьев по ступеням толщины, для 
древесных пород, представленных на пробных площа-
дях (см. рис. 2-3). Необходимым условием для совме-
стного существования видов является неравенство     
d/σ > 1; принцип плотной упаковки видов указывает на 
тот факт, что популяции в экосистеме стремятся к дос-
тижению ситуации, при которой d/σ > 1 для видов, 
стоящих рядом на градиенте данного ресурса, в нашем 
случае площадь питания древостоев. Обычно d/σ< 1 

свидетельствует о наличии сильной конкуренции за 
данный ресурс, то d/σ> 3 позволяет считать, что между 
видами слабые взаимодействия. Р.Мак-Артур и Р. Ле-
вин [2] установили, что для успешного проникновения 
видов в зоны «ослабления конкуренции» должно вы-
полняться условие d/σ > 1,56. Следует, однако, отме-
тить, что эти оценки справедливы для идеализирован-
ного (модельного) сообщества. На основании выше 
сказанного были рассчитаны показатели меры плотной 
упаковки основных древесных пород представленных 
на опытных объектах.  

Таблица 1 

Показатели состава сосново-еловых древостоев черничного типа леса за период опыта 

           ППП-18 

секция 18-1 
без ухода 
(контрольный  
участок) 

Состав 
древо-
стоя 

начало опыта  
(1987г.) – 5,4С4Е10,2Б0,4Ос 

секция 18-2 
(объект ком-
плексного 
ухода) 
 

начало опыта  
(1987г.) –5,4Е4,3С0,1Б0,2Ос 

в настоящее время 
(2009г.) – 5,2Е4,6С0,2Б0,2Ос 

в настоящее время 
(2009г.) –5Е4,7С0,1Б0,2Ос 

секция 18-3 
(объект комплекс-
ного ухода) 
 

Состав 
древо-
стоя 

начало опыта  
(1987г.) –4,9С4,7Е0,4Ос+ед. Б 

 
 

в настоящее время 
(2009г.) – в настоящее время –
5С4,2Е7Е0,6Ос0,2Б.  

После проходной рубки небольшой интенсивности (15%) на ППП-18 вносили суперфосфат с помощью 
МВУ-1 в дозе 100 кг/га по действующему веществу (д.в.), а спустя два года вручную разбрасывали аммиачную 
селитру в дозе 150 кг/га азота по д.в. 

ППП-15 

секция 15-А  
(контрольный 
участок) 
 

Состав 
древо-
стоя 

на начало опыта  
(1981г) –5,5С4,4Е0,6 Б 

секция 15-В  
(рубка ухода10% 
выборки соснового 
яруса) 

на начало опыта  
(1981г) –5,7С4,3Е+Б 

в настоящее время  
(2011) –7Е3С+Б 

в настоящее время  
(2011г.) –5Е3,5С1,5Б 

секция 15-С  
(рубка ухода -
30%:148м3/га 
(Е28м3;С105м3/га+
Б15м3) 

Состав 
древо-
стоя 

на начало опыта  
(1981г) – 5С5Е+Б 

 
 
 
 
 

в настоящее время  
(2011) –7Е3С+Б 

     
Объектами исследования являются пробные пло-

щади заложенные сотрудниками лаборатории лесово-
дства ЛенНИИЛХа (ныне СПбНИИЛХ) 1981-87 под 
руководством профессора Сеннова С.Н. годах в Кар-
ташевском и Онцевском лесничествах Сиверского лес-
хоза Ленинградской области, в сосново-еловых древо-
стоях черничного типа леса, достигших в настоящее 
время возраста сплошной рубки (85-100 лет). 
Результаты и обсуждение 
Анализ данных (см. рис. 2-3 и табл.2) позволяет от-

метить, что с возрастом происходит большая диффе-
ренциация по ступеням толщины пород, т.к. с увеличе-
нием темпа роста деревьев в хороших условиях и, как 
следствие, быстрым возрастанием их потребностей в 

экологических ресурсах, конкуренция между видами 
становится всё более напряженной. Если рубки ухода 
снижают межвидовые конкурентные отношения в со-
сново-еловых древостоях, то внесение удобрений обо-
стряет их.  

На контрольной секции без ухода на ПП18-1 про-
изошло обострение конкуренции между елью и сосной 
в результате наблюдается сильный отпад ели в низших 
ступенях. В настоящее время ель испытывает большее 
конкурентное давление со стороны сосны, т.к. показа-
тель меры плотности упаковки вида меньше 1. Для со-
сны конкуренция со стороны ели минимальна, т.к. зна-
чение показателя 1,5. 
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Рис 2. Динамика распределения деревьев по ступеням толщины за период опыта1981-2011гг. на ППП-15 в сосново-еловом 
черничном древостое 
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Рис. 3.Динамика распределения деревьев по ступеням толщины за период опыта1987-2011гг. на ППП-18 в сосново-еловом 
черничном древостое 
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Таблица 2 

Динамика показателей меры плотности упаковки вида (d/σ) в сосново-еловых древостоях за период исследования  
 

 
18-1 Контроль 

18-2 Комплексный уход 
(рубка + удобрение) 

18-3 Комплексный уход 
(рубка + удобрение) Порода 

 Год  1987 1994 2009 1987 1994 2009 1987 1994 2009 

Сосна  0,62 0,75 1,50 0,59 0,70 1,13 0,17 0,44 0,52 
Ель.  0,17 0,19 0,26 0,16 0,19 0,32 0,18 0,24 0,40 
 15-А Контроль. 

15-В Рубка ухода– выборка-
10% 

15-С Рубка ухода – выборка- 
30% 

  1981 1992  2011 1981 1992 2011 1981 1992 2011 
Сосна  1,72 1,45  10 1,12 1,1 16 1,5 2 10 
Ель.  0,59 0,84  4 0,76 0,69 4 0,46 0,8 2,50 

Сосна  1,72 0,58  6       
Берёза  3,45 2  20       
Ель.  0,59 0,5  5       
Берёза  3,45 3  6,67       

 
Представляет интерес то, что конкуренция в резуль-

тате внесения удобрений ещё более обостряется, если 
сосна преобладает в составе древостоя (ПП18-3) мера 
плотности упаковки вида за период опыта меньше 1. В 
случае если ель доминирует (ПП18-2), происходит рас-
хождения пород как на уровне вертикальной структу-
ры, сосна остаётся в верхнем ярусе, так и по ступеням 
толщины сосна охватывает более высокие ступени, чем 
ель. Мера плотности вида у сосны выше 1, а у ели 
меньше. Конкуренция внутри вида у сосны, при увели-
чении в её составе после внесении удобрения, вероят-
но, более интенсивна, чем между особями разных ви-
дов, но, в этом случае происходит дифференциация по 
высоте. Ель испытывает, куда большое конкурентное 
давление со стороны сосны за дополнительные ресур-
сы, как в результате внесения удобрения, так и освобо-
дившуюся площадь питания в результате рубок ухода. 

На секциях с рубками ухода эти породы перестают 
конкурировать только в более старших возрастах, так 
как, по-видимому, занимают различные яруса в верти-
кальной структуре и конкуренция за свет минимальна, 
в борьбе за почвенное питания корневые системы со-
вместно произрастающих сосны и ели располагаются 
более равномерно по почвенному профилю, верхние 
горизонты занимает ель, нижние сосна, что способст-
вует более эффективному использованию почвенного 
плодородия. Интенсивность выборки при рубках ухода 
не привела к большому различию меры упаковки видов 
в конечном итоге. Совместное произрастание на кон-
троле ПП-15А с сосной и елью берёзы показало, что в 
результате самоизреживания произошла упаковка ни-
ши, и породы оказывают минимальное конкурентное 
давление друг на друга. 
Выводы 
1) В смешанных древостоях рубки ухода в большей 

мере снижают конкуренцию между сосной и елью. При 
совместных рубках ухода и внесении удобрения про-
исходит обострение межвидовых взаимоотношений 
между хвойными породами за дополнительные ресур-
сы. Показатели меры плотности упаковки видов пока-

зывают, что сосна меньше испытывает при этом конку-
рентное давление со стороны ели. 

2) У сосны и ели имеет место перекрывание эколо-
гических ниш – сосна в конечном итоге первом ярусе, 
ель во втором древостоя. Конкуренция усиливается в 
отдельные периоды при ограничении ресурсов среды, 
но поскольку виды используют ресурсы индивидуаль-
но, избирательно и с разной интенсивностью, конку-
ренция в устойчивых фитоценозах ослабляется.  

3) Использование меры плотности упаковки вида 
(принцип Р. Мак-Артура) для смешанных хвойных 
древостоев позволяет адекватно оценивать взаимную 
конкуренцию между породами после лесохозяйствен-
ных воздействий. 

4)Принцип плотной упаковки видов Р. Мак-Артура 
показывает: хвойные породы, объединенные в сообще-
ство, используют все возможности для существования, 
предоставляемые средой, с минимализацией конкурен-
ции между собой и максимальной биологической про-
дуктивностью в условиях данного конкретного места 
обитания (биотопа), при этом пространство заполняет-
ся с наибольшей плотностью. 
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