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Приведены результаты анализа изменчивости годичного прироста деревьев по высоте на 
23 пробных площадях, заложенных на территории Республики Марий Эл в культурах сосны 
различного возраста, густоты и условий произрастания. Показано, что его величина варьиру-
ет у деревьев в очень больших пределах, что свидетельствует о высокой чувствительности их 
к флуктуациям условий среды и больших адаптационных возможностях. Ход роста каждого 
дерева индивидуален, а ценопопуляций, в пределах однотипных лесорастительных условий, 
очень синхронен. Прирост деревьев после лет с холодным вегетационным периодом снижается 
так же значительно, как после засух. Величины годичного прироста деревьев после аномальных 
по погодным условиям лет являются самостоятельными их фенотипическими признаками, не 
связанными как между собой, так и со средним годичным приростом. Предложена новая ме-
тодика оценки фенотипической структуры ценопопуляций деревьев. Установлено, что ранго-
вое положение деревьев в ценозе по их высоте не остаётся постоянным в течение их жизни. 
За первые 20 лет из группы исходно худших деревьев переходит в средние 54 % их числа, а из 
группы средних в худшие – 11 %. Из числа же лучших деревьев в средние переходит 38 % осо-
бей, а в худшие – 8 %. Сделан вывод о том, что отбор хозяйственно ценных фенотипов деревь-
ев по величине их годичного прироста в высоту после аномальных по погодным условиям лет, а 
также по стабильности их роста затруднён и в принципе бесперспективен. 

 
Ключевые слова: лесные культуры; сосна обыкновенная; условия среды; погодные 

условия; хозяйственно ценные признаки; отбор. 
 
Введение. Актуальность темы работы 

обусловлена необходимостью совершен-
ствования методов оценки фенотипиче-
ской структуры ценопопуляций деревьев 
и раннего отбора в них перспективных в 
селекционном отношении особей, обеспе-
чивающих повышение производительно-
сти насаждений и устойчивости их к не-
благоприятным погодным условиям. Од-
ним из хозяйственно ценных фенотипиче-
ских признаков деревьев является их го-
дичный прирост, характер изменения ко-
торого в природных и искусственно со-
зданных насаждениях изучен пока до-
вольно слабо [1–4], что указывает на це-

лесообразность дальнейшего продолже-
ния исследований.  

Фундаментальными свойствами всех 
живых организмов являются устойчивость 
и изменчивость, которые хотя и разнона-
правлены, но неразрывно связаны между 
собой в эволюционном процессе [5]. Пер-
вое из них проявляется в способности к 
сохранению некоторого постоянства 
структуры и функций организмов в неста-
бильной среде существования, а второе 
связано, напротив, с их приспособлением 
к изменениям внешних условий. В про-
цессе взаимодействия организма со сре-
дой изменяется, однако, не сама структура
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генома, а программа его работы, выража-
ющаяся в смене нормы реакции на лими-
тирующие факторы в сложившейся эколо-
гической обстановке [6, 7]. Вся наблюда-
емая изменчивость какого-либо признака 
в ценопопуляции растений, которая назы-
вается фенотипической, разделяется на 
генотипическую, т. е. наследственную, и 
паратипическую, вызванную внешними 
условиями. Эффективность искусственно-
го отбора особей с целью создания пер-
спективных сортов во многом зависит от 
степени выраженности генотипической 
изменчивости хозяйственно ценных при-
знаков в ценопопуляциях, которые в этом 
отношении, как правило, очень неодно-
родны [8, 9] и у большинства древесных 
растений в лесах России пока ещё деталь-
но не изучены, что свидетельствует об ак-
туальности этой проблемы.  

Выделение генотипической изменчи-
вости у любого биологического вида воз-
можно только на основе анализа поведе-
ния большой группы особей, связанных 
между собой узами взаимного существо-
вания на ограниченной территории в 
условиях постоянно изменяющихся усло-
вий среды. Сложность этой задачи состо-
ит в том, что степень адаптации любого 
генотипа в ценопопуляциях растений не 
является величиной постоянной, а зависит 
от возраста особи, взаимоотношения её с 
соседями, пестроты почвенного покрова и 
скорости изменения абиотических факто-
ров среды [7, 10–14]. Основной пробле-
мой популяционной биологии является 
вскрытие механизма, позволяющего раз-
личным генотипам оптимизировать стра-
тегию реакций на колебания параметров 
состояния среды обитания [15]. При про-
ведении таких исследований лучше всего 
использовать величину годичного приро-
ста хвойных деревьев [7], поскольку этот 
показатель прост в оценке и в полной ме-
ре характеризует степень приспособлен-
ности фенотипа к условиям среды.  

Цель работы заключалась в совершен-
ствовании методов оценки фенотипической 
структуры ценопопуляций деревьев сосны 

обыкновенной (Pinus sylvestris L.) и воз-
можностей раннего отбора перспективных 
в селекционном отношении особей в лес-
ных культурах Марийского Заволжья по 
величине их годичного прироста в высоту. 

Объекты и методика. Исследования 
проведены на 23 пробных площадях в куль-
турах сосны разного возраста (от 14 до 43 
лет), густоты и лесорастительных условий, 
заложенных в различных лесничествах Рес-
публики Марий Эл. Измерение годичного 
прироста в высоту проведено у 353 сруб-
ленных модельных деревьев разного разме-
ра и не имеющих каких-либо дефектов 
ствола (измерено в общей сложности более 
7,5 тыс. приростов). Цифровой материал 
обработан методами математической стати-
стики [16–18] с использованием стандарт-
ных пакетов прикладных программ Excel и 
Statistica. При выделении генотипической и 
паратипической составляющей в рядах го-
дичного прироста деревьев опирались в ос-
новном на работы В.А. Драгавцева [19–23] 
и Л.В. Яковлевой [24], внося небольшие 
изменения в предложенные ими алгоритмы. 

Результаты и обсуждение. Анализ по-
лученного материала показал, что величина 
годичного прироста по высоте у деревьев 
сосны в ценопопуляциях варьирует в очень 
больших пределах (табл. 1), что свидетель-
ствует о высокой чувствительности их к 
флуктуациям условий среды и больших 
адаптационных возможностях. В первые 
пять лет после создания лесных культур 
пределы изменения величины годичного 
прироста деревьев во всех типах лесорасти-
тельных условий (ТЛУ) практически оди-
наковы. В дальнейшем же среднее значение 
показателя, характеризующее успешность 
существования деревьев, наиболее велико в 
насаждениях, созданных в свежих сураме-
нях, однако максимальное значение во всех 
ТЛУ составляет 85–90 см. Стандартное от-
клонение годичного прироста деревьев из-
меняется в ценопопуляциях от 8,5 до 
19,9 см, а коэффициент вариации – от 11,3 
до 42,1 %. Наибольшие значения средней 
величины прироста отмечаются в возрасте 
культур от 15 до 30 лет в зависимости от их 
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начальной густоты и условий произраста-
ния, которые хотя и оказывают определён-
ное влияние на величину годичного приро-
ста деревьев в высоту, но не изменяют в 
целом общей картины флуктуаций, проис-
ходящих под действием колебаний климата 
(рис. 1 и 2). Расчёты показали, что рост це-
нопопуляций деревьев в высоту в пределах 
одного ТЛУ происходит очень синхронно: 
коэффициент корреляции между рядами их 
годичного прироста изменяется от 0,83 до 
0,98. Лишь в очень редких случаях его зна-
чение между различными экотопами может 
снижаться до 0,29. Вклад лесорастительных 
условий экотопа в общую изменчивость 
годичного прироста древостоев может из-
меняться в зависимости от выбранного ин-
тервала времени, как показал дисперсион-
ный анализ, от 10,7 до 44,9 %, флуктуаций 
климата – от 41,3 до 73,6 %. При этом, не-
учтённых факторов, составляющих так 
называемые «шумы», т. е. отклонения фак-
тических его значений в динамических ря-
дах от средней величины каждого года, – от 
8 до 15,7 %. Именно эта составляющая 
представляет для нас особый интерес, ука-
зывая на генотипические различия ценопо-
пуляций и возможности их использования в 
селекционной работе. Вычленить же вклад 

собственно генотипической составляющей 
по этим данным невозможно. Для этого 
надо проанализировать поведение отдель-
ных фенотипов в ценопопуляциях. 

Рост деревьев в пределах каждой це-
нопопуляции происходит не столь син-
хронно, о чём убедительно свидетельству-
ет изменение значений коэффициента ва-
риации их прироста в различные по погод-
ным условиям годы. Анализ исходного ма-
териала показал, что величина этого пока-
зателя изменяется в разных ТЛУ практиче-
ски синхронно и в определённой мере за-
висит от средней величины прироста дере-
вьев в пределах каждого календарного го-
да, убывая в целом по мере её увеличения 
(рис. 3). Дифференциация фенотипов по 
приросту наиболее резко проявляется, как 
нами было установлено, спустя 1–2 года 
после неблагоприятных по погодным 
условиям лет, когда его величина суще-
ственно снижается по сравнению со сред-
ним уровнем. Это отмечалось, к примеру, 
после погодных аномалий 1972, 1978 и 
1980 годов, когда величина коэффициента 
вариации прироста деревьев в ценопопу-
ляциях резко возрастала, что указывает на 
сходство реакции фенотипов к изменениям 
метеорологических факторов. 

 

Таблица  1  
 

Фенотипическая изменчивость прироста деревьев сосны в разных лесорастительных условиях 
 

Возраст, 
лет 

Объем 
выборки 

Статистические показатели рядов прироста деревьев* 
M x min max Размах Sx СV 

Сухие и свежие боры  
3–5 641 24,8 5 63 58 9,5 38,4 

6–10 1240 37,4 3 80 77 12,6 33,8 
11–15 1244 41,6 11 88 77 12,5 30,0 
16–25 1394 37,9 9 77 68 8,8 23,2 
26–35 690 35,1 11 60 49 8,5 24,2 

Свежая суборь  
3–5 34 23,8 7 40 33 8,6 36,2 

6–10 75 47,4 8 86 78 19,9 42,1 
11–15 75 45,5 12 86 74 18,9 41,6 
16–25 150 53,6 18 75 57 12,5 23,3 
26–35 150 56,1 26 81 55 11,4 20,3 

Свежая рамень  
3–5 45 26,1 5 61 56 13,8 52,7 

6–10 75 57,9 17 87 70 16,9 29,2 
11–15 75 71,3 52 90 38 8,1 11,3 

 

*Здесь и далее: Mx – среднее арифметическое значение показателя, см; min, max – минимальное и мак-
симальное его значения, см; S – среднеквадратическое отклонение, см; СV – коэффициент вариации, %. 
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Рис. 1.  Динамика прироста деревьев по высоте в культурах сосны разной начальной густоты 

 

     
Рис. 2. Реакция различных по технологиям создания и условиям произрастания древостоев  

сосны искусственного происхождения на погодные аномалии 1972, 1978 и 1980 годов: 1 – ТЛУ А1  
бороздная обработка почвы, 2 – ТЛУ А1 сплошная обработка почвы, 3 – ТЛУ А2 сплошная обработка 

почвы, 4 – ТЛУ В2 сплошная обработка почвы 
 

     
Рис. 3. Динамика коэффициента вариации годичного прироста деревьев по высоте в культурах  

сосны и его зависимость от средней величины в одни и те же годы 
 

По изменению величины коэффициен-
та вариации прироста деревьев в различ-
ные по погодным условиям годы можно 
судить только лишь о степени проявления 

генотипического полиморфизма особей в 
ценопопуляциях, но нельзя оценить его 
вклад в фенотипическую изменчивость, а 
тем более выделить хозяйственно ценные 
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генотипы. Для этого нужны иные методы и 
подходы. Так, в частности, для оценки сте-
пени гетерогенности ценопопуляций мож-
но использовать корреляционный анализ 
рядов прироста входящих в них феноти-
пов. Чем меньше сходство в характере ро-
ста деревьев в выборке, оцененное по 
среднему значению коэффициента корре-
ляции для каждой из присутствующих в 
ней пар деревьев (rw), тем сложнее устрое-
на ценопопуляция и тем сильнее проявля-
ется в ней эффект взаимодействия «гено-
тип – среда» [7, 22, 23]. Характер измене-
ния параметра rw в природных и искус-
ственно созданных ценопопуляциях и его 
информативное значение, отражающее 
устойчивость их функционирования при 
постоянных флуктуациях параметров кли-
мата, изучены пока довольно слабо 
[14, 25, 26], что указывает на необходи-
мость расширения фронта исследований.  

Проведённые нами расчёты показали, 
что значения коэффициента корреляции 
между рядами значений прироста деревьев 
в ценопопуляциях изменяются от -0,49 до 
+0,97 и представляют собой непрерывный 
ряд чисел, характер распределения кото-
рых в каждой из них сугубо специфичен 
(рис. 4). Величина же rw у каждой ценопо-
пуляции является величиной положитель-
ной и изменяется в пределах от 0,19 до 
0,85, составляя в среднем по выборке 0,67. 
При значении rw < 0,2 ценопопуляцию сле-

дует считать очень неоднородной в этом 
отношении, если же оно заключается в 
пределах от 0,21 до 0,40 – слабо однород-
ной, при 0,41–0,6 – среднегомогенной, при 
0,61–0,8 – высокогомогенной, при > 0,81 – 
практически однородной, в которой при-
сутствуют особи, одинаково реагирующие 
на внешние факторы. По средней же вели-
чине прироста и высоте деревьев каждая из 
ценопопуляций может быть при этом либо 
«плохой», либо «хорошей», поскольку 
признаки скорости роста фенотипов и от-
зывчивости их к факторам среды могут 
быть и не связанными между собой. Уста-
новлено, однако, что при увеличении ве-
личины rw значение коэффициента детер-
минации функции, аппроксимирующей 
ход роста древостоев, пропорционально 
увеличивается, т. е. динамика прироста 
становится более стабильной. 

Дополнительную информацию о сте-
пени гетерогенности ценопопуляции несут 
показатели асимметрии и эксцесса сово-
купности значений коэффициентов корре-
ляции между рядами прироста деревьев. 
Расчёты показали, что величина асиммет-
рии изменяется в выборке от -2,00 до 
+0,095, а эксцесса – от -1,22 до +3,52. Сте-
пень однородности ценопопуляций по ха-
рактеру роста слагающих их особей обрат-
но пропорциональна величине асимметрии 
и прямо пропорциональна величине экс-
цесса рядов коэффициентов корреляции.  
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Рис. 4. Характер распределения значений коэффициентов корреляции между рядами прироста деревьев  
на разных участках лесных культур: № 1 – кв. 95 Чернушкинского лесничества Учебно-опытного лесхоза 

ПГТУ, ТЛУ А1, исходная густота 31,2 тыс. экз./га, возраст 42 года; № 2 – кв. 17 Старожильского  
лесничества Пригородного лесхоза, ТЛУ А2, исходная густота 12,5 тыс. экз./га, возраст 15 лет 
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Для оценки степени гетерогенности 
ценопопуляций по характеру роста слага-
ющих их особей можно использовать 
также анализ изменений значений коэф-
фициентов корреляции рядов прироста 
деревьев между различными годами, ко-
торые являются строками матрицы исход-
ных данных. Чем меньше сходство в ха-
рактере роста одних и тех же деревьев в 
разные по погодным условиям годы, тем 
сильнее проявление в ценопопуляции эф-
фектов взаимодействия «генотип – среда» 
и тем сложнее, следовательно, она устро-
ена. Расчёты показали, что значения ко-
эффициента корреляции между величиной 
прироста деревьев в разные годы изменя-
ются в пределах всей исследованной вы-
борки ценопопуляций от -0,95 до +0,99, 
представляя собой, как и значения коэф-

фициента корреляции между рядами при-
роста деревьев в ценопопуляциях, непре-
рывный ряд чисел, характер распределе-
ния которых в каждой из них индивидуа-
лен (рис. 5). Среднее значение коэффици-
ента корреляции, оцененное по совокуп-
ности данных для каждой из присутству-
ющих в матрице пар строк (rz), является  
в каждой ценопопуляции также величи-
ной положительной и изменяется в преде-
лах от 0,01 до 0,49. Величины rz и rw абсо-
лютно не связаны между собой, отражая 
качественно разную информацию о фено-
типическом и генотипическом разнообра-
зии в ценопопуляциях, в каждой из кото-
рых характер динамики значений коэф-
фициента корреляции между приростами 
деревьев в смежные годы специфичен 
(рис. 6 и 7). 
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Рис. 5. Характер распределения значений коэффициентов корреляции между приростом деревьев  
в ценопопуляциях в разные по погодным условиям годы: № 1 – кв. 77 Визимьярского лесничества, ТЛУ 
А 2 , исходная густота 22,3 тыс. экз./га, возраст 23 года; № 2 – кв. 95 Чернушкинского лесничества 

Учебно-опытного лесхоза ПГТУ, ТЛУ А 1 , исходная густота 32 тыс. экз./га, возраст 42 года 
 

      
Рис. 6. Динамика значений коэффициента корреляции между приростами деревьев в смежные годы  

в культурах сосны разной густоты, расположенных в Силикатном лесничестве Марий Эл 
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Рис. 7. Динамика значений коэффициента корреляции между приростами деревьев в смежные годы  

на участках культур сосны, расположенных в разных лесничествах Республики Марий Эл: 
 а – Старожильское, б – Чернушкинское, № 1 – сплошная обработка почвы, № 2 – бороздная обработка 

почвы, № 3 – густота 16,7 тыс. экз./га, № 4 – густота 31,2 тыс. экз./га 
 

Таблица  2  
 

Изменчивость факторов дисперсии годичного прироста деревьев по высоте в различных экотопах 
 

Фактор дисперсии 
Показатели доли вклада фактора в общую дисперсию, % (N = 25) 
М х Х min Х max Размах Sx 

Особи   7,9   0,8 24,6 23,8   5,6 
Годы 64,0 18,5 82,2 63,7 17,9 
Прочие факторы (шумы) 28,1 13,5 68,7 55,2 15,0 

 
Анализ изменения величин rw и rz 

позволяет судить лишь о степени поли-
морфизма ценопопуляций по характеру 
роста в ней отдельных особей, но не ре-
шает задачи по разложению фенотипиче-
ской изменчивости на генотипическую и 
паратипическую. Это можно сделать, в 
определённой мере, с помощью дисперси-
онного анализа. Расчёты показали, что 
вклад различных факторов в общую дис-
персию величины годичного прироста де-
ревьев изменяется в зависимости от 
структуры ценопопуляций, а также объё-
ма и репрезентативности выборки в очень 
больших пределах (табл. 2). Менее всего 
изменяется доля вклада такого фактора, 
как «средняя скорость роста деревьев», 
характеризующего их средний годичный 
прирост или же высоту, достигнутую в 
определённом возрасте, а наибольшая до-
ля его приходится, в большинстве случа-
ев, на возрастной тренд и годичные коле-
бания, которые, как нами было установ-

лено [27], далеко не всегда связаны с по-
годными условиями. 

Довольно велик вклад в общую из-
менчивость прироста деревьев, как свиде-
тельствуют приведённые данные, также 
комплекса факторов, неподдающихся 
прямой оценке и составляющих так назы-
ваемые «шумы». В число этих факторов 
входят и особенности реакции деревьев на 
колебания климата, которые зависят, воз-
можно, от их генотипа, однако доказать 
это на основе только анализа динамики 
годичного прироста невозможно. Для это-
го необходимо создавать испытательные 
культуры I, а затем и II порядка из потом-
ства особей, различающихся по опреде-
лённым фенотипическим признакам. 
Окончательный результат можно будет 
получить, при этом, только спустя не-
сколько десятилетий [28, 29], что ставит 
под сомнение саму целесообразность про-
ведения работ в области селекции древес-
ных растений. Дополнительным доводом 
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в пользу этого высказывания является 
«золотое правило» популяционной гене-
тики, гласящее, что выигрыш, достигну-
тый за счёт одного признака, ведёт к по-
терям за счёт другого. В постоянно меня-
ющихся условиях среды ни один генотип 
не может превосходить другие по приспо-
собленности ко всем возможным ситуаци-
ям, и генетическая неоднородность попу-
ляций, поддерживаемая за счёт внутрен-
них механизмов, является необходимым 
условием их устойчивого существования 
и развития. 

Полученные данные свидетельствуют, 
казалось бы, о генотипической неодно-
родности ценопопуляций сосны и воз-
можностях селекционного отбора деревь-
ев в них как по энергии роста, так и осо-
бенностям реакций на колебания климата, 
в том числе и на засухи [30]. Для уточне-
ния этого положения и обоснованного 
выбора признаков по выделению хозяй-
ственно ценных генотипов необходимо 
детально проанализировать особенности 
роста деревьев на достаточно длинном 
отрезке времени, в течение которого мог-
ли бы встречаться годы с резко различа-
ющимися погодными условиями. При 
этом необходимо также учитывать, что с 
увеличением возраста деревьев возникают 
определённые технические сложности из-
мерения у них годичного прироста по вы-
соте и резко возрастают трудозатраты. 
Выполнить одновременно эти требования 
при проведении исследований, удачно 
совместив их, довольно сложно, однако 

природа сделала нам щедрый подарок, 
которым мы и воспользовались. Такие 
условия сложились в 1988 году, когда нам 
удалось собрать весьма обширный мате-
риал в густых культурах сосны, создан-
ных в очагах восточного майского хруща 
по сплошной обработке почвы в лишай-
никовом и лишайниково-мшистом типах 
леса, где условия для роста деревьев яв-
ляются очень жёсткими, что способствует 
их лучшей дифференциации. В качестве 
важнейших признаков для выделения хо-
зяйственно ценных генотипов мы исполь-
зовали среднюю величину годичного при-
роста деревьев, характеризующую успеш-
ность их развития в ценопопуляциях, 
средние величины прироста за первые и 
последние пять лет, прирост после экс-
тремальных по погодным условиям лет 
(1973 и 1981), а также отношение приро-
стов между смежными годами (1973/1972 
и 1981/1980). Значения всех признаков 
нормировали по отношению к средним 
величинам в каждой ценопопуляции, что 
позволило в определённой мере устранить 
влияние условий произрастания деревьев. 
Расчёты показали, что величина каждого 
из этих признаков имеет весьма значи-
тельную изменчивость (табл. 3). Особенно 
сильно варьируют у деревьев значения 
прироста 1973 года, а также отношение их 
к величине прироста 1972 года, когда в 
летний период отмечалась аномально 
жаркая и сухая погода [31]. Меньше же 
всего изменяется у них величина среднего 
годичного прироста.  

 

Таблица  3  
 

Изменчивость фенотипических признаков прироста у деревьев в сухих и свежих борах 
 

Фенотипический признак 
Статистика относительных значений признака, % (N = 91) 
М х Х min Х max Размах Sx 

Средний годичный прирост 100 80,2 124,2 44,0 8,0 
Прирост за первые пять лет 100 64,4 136,0 71,7 11,8 
Прирост за последние пять лет 100 67,8 137,2 69,5 13,1 
Прирост в 1973 году 100 39,1 185,6 146,5 25,0 
Отношение прироста 1973 и 1972 годов 72 38,2 134,3 96,1 20,0 
Прирост в 1978 году 100 76,2 130,6 54,5 11,1 
Прирост в 1979 году 100 60,7 160,6 99,9 14,5 
Отношение прироста 1979 и 1978 годов 64 37,8 126,9 89,1 11,5 
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Интересно отметить, что прирост дере-
вьев в 1979 году в ответ на погодные ано-
малии 1978 года, выразившиеся в недостат-
ке тепла и избытке летних осадков [32], 
снизился в целом значительнее, чем после 
засухи 1972 года. Далеко не все деревья при 
этом снижали прирост после неблагоприят-
ных по погодным условиям лет. У некото-
рых из них он даже увеличился, составив 
127–137 % по отношению к предыдущему 
году (рис. 8). Доля таких деревьев в цено-
популяциях была, однако, небольшой, не 
превышающей 5–7 %. Различие реакции 
деревьев на эти аномалии свидетельствует о 
гетерогенности ценопопуляций по этому 
признаку, но не доказывает ещё его генети-
ческой обусловленности. Эти различия мо-
гут быть обусловлены, в частности, про-
странственной неоднородностью условий 
среды в экотопе и взаимоотношениями 
между особями в ценозе. Так, к примеру, 
величина прироста деревьев после этих по-

годных аномалий в сухих борах снизилась в 
среднем сильнее, чем свежих: после засухи 
1972 года она уменьшилась в первых из них 
в 1,69 раза, а во вторых – всего в 1,14 раза 
по сравнению с предшествующим годом 
(p < 0,01). То же самое произошло в 1979 
году: средний прирост деревьев в сухих бо-
рах снизился в 1,93 раза, а в свежих борах – 
в 1,47 раза (p < 0,01). Характер распределе-
ния числа деревьев по величине отношения 
их прироста в смежные годы был в каждом 
из них неодинаков, что свидетельствует о 
специфичности реакции особей на различ-
ные погодные аномалии: в 1973 году он 
приближался к закону Гаусса, а в 1979 – 
имел очень большой эксцесс. Прирост де-
ревьев в годы, следовавшие за погодными 
аномалиями, изменялся прямо пропорцио-
нально его величине в предшествующем 
году (рис. 9), однако в остальные годы тес-
нота и даже знак корреляционной связи 
очень сильно варьировали (рис. 10). 
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Рис. 8. Характер распределения количества деревьев в ценопопуляциях по величине  
отношения их прироста в смежные годы с погодными аномалиями  

 

     
Рис. 9. Характер связи годичных приростов деревьев в смежные годы с погодными аномалиями 
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Рис. 10. Динамика значений коэффициента корреляции между рангом деревьев в культурах по приросту 

текущего года и их рангом по высоте в предшествующем году: № 1 – сухой бор; № 2 – свежий бор; 
 № 3 – густота 16,7 тыс. экз./га; № 4 – густота 31,2 тыс. экз./га 

 

Расчёты показали, что большинство 
фенотипических признаков деревьев до-
вольно слабо коррелирует между собой 
(табл. 4), что указывает на их информа-
тивное различие. Тесная положительная 
связь (r = 0,73) имеется только между ве-
личинами их прироста за последние пять 
лет и среднего годичного прироста, у ко-
торого проявляется связь средней тесноты 
с приростами в 1973 и 1979 годах, а также 
приростом за первые пять лет. Такая же 
теснота связи обнаружена между отноше-
нием приростов в смежных годах с погод-
ными аномалиями (1973/1972 и 
1979/1978) и их приростом в предшеству-
ющем году. 

Информативность фенотипических 
признаков можно более чётко установить 
при разделении всей совокупности дере-
вьев на три качественно различные груп-
пы (худшие, средние, лучшие) по какому-
либо одному из них. Так, при кластериза-

ции деревьев по величине их среднего 
прироста за первые пять лет различия 
наиболее резко выражены, как показали 
расчёты, по величине прироста в 1973 го-
ду: минимальные их значения отмечаются 
у худших особей, а максимальные – у 
лучших (табл. 5). По отношениям приро-
стов в смежные с погодными аномалиями 
годы (1973 и 1972, 1979 и 1978) различия 
между этими группами деревьев стати-
стически не достоверны. По значениям 
остальных признаков различия между 
группами деревьев достоверны, но выра-
жены в целом слабо. При разделении же 
деревьев по их приросту в 1973 году раз-
личия между их группами наиболее резко 
выражены по величине прироста в 1979 
году (табл. 6), последовавшего за ано-
мально прохладным и дождливым 1978 
годом. По остальным показателям разли-
чия выражены слабее, хотя являются ста-
тистически достоверными. 

 

Таблица  4  
 

Матрица коэффициентов корреляции между фенотипическими признаками деревьев сосны  
 

Фенотипический признак Значение коэффициента корреляции между признаками 
1 2 3 4 5 6 7 

1. Средний годичный прирост 1,00       
2. Прирост за первые пять лет 0,57 1,00      
3. Прирост за последние пять лет 0,73 0,17 1,00     
4. Прирост в 1973 году 0,51 0,50 0,25 1,00    
5. Отношение прироста 1973 и 1972 гг. 0,18 -0,01 0,14 0,61 1,00   
6. Прирост в 1978 году 0,51 0,20 0,22 0,10 -0,02 1,00  
7. Прирост в 1979 году 0,54 0,28 0,20 0,45 0,26 0,35 1,00 
8. Отношение прироста 1979 и 1978 гг. 0,13 0,10 0,04 0,32 0,42 -0,34 0,64 
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Таблица  5  
 

Фенотипические признаки деревьев разных групп, выделенных по относительной  
величине их среднего годичного прироста за первые пять лет 

 

Фенотипический признак 
Среднее значение признака у деревьев разных кластеров, % 

Худшие (N = 13) Средние (N = 67) Лучшие (N = 11) 
Средний годичный прирост 91,7  2,2 100,4  0,8 107,6  1,9 
Прирост за первые пять лет 81,6  2,0 100,2  0,8 120,3  2,0 
Прирост за последние пять лет 94,3  4,2 101,0  1,5 100,4  4,2 
Прирост в 1973 году 81,3  5,8 99,5  2,6 125,3  9,7 
Отношение прироста 1973/1972 гг. 76,0  7,5 70,0  2,3 77,6  7,4 
Прирост в 1978 году 96,6  2,7 100,0  1,4 104,0  2,1 
Прирост в 1979 году 91,1  3,8 105,0  1,8 107,7  2,6 
Отношение прироста 1979/1978 гг. 60,6  2,6 63,9  1,6 65,5  3,0 

 
Таблица  6  

 

Фенотипические признаки деревьев разных групп по величине их прироста в 1973 году 
 

Фенотипический признак 
Среднее значение признака у деревьев разных кластеров, % 

Худшие (N = 13) Средние (N = 65) Лучшие (N = 13) 
Средний годичный прирост 93,9  2,6 99,8  0,8 107,2  2,4 
Прирост за первые пять лет 92,4  2,5 99,7  1,3 109,0  4,1 
Прирост за последние пять лет 96,8  5,1 99,5  1,4 105,7  4,0 
Прирост в 1973 году 63,7  2,6 99,0  1,7 141,5  4,9 
Отношение прироста 1973/1972 гг. 51,9  4,0 70,9  2,0 96,1  5,5 
Прирост в 1978 году 98,3  3,1 99,8  1,3 102,6  3,6 
Прирост в 1979 году 88,8  3,5 99,5  1,5 113,5  4,9 
Отношение прироста 1979/1978 гг. 58,2  2,1 63,0  1,1 72,4  5,4 

 
Весьма важным фенотипическим при-

знаком деревьев является среднеквадра-
тическое отклонение относительной вели-
чины текущего приращения прироста, ко-
торое можно назвать коэффициентом ста-
бильности их роста [33], который вычис-
ляется следующим образом: 

2 0,5[ ( ) / ( 1)]СР i срК Z Z n   ;  

1 1100 ( ) /i i i iZ X X X    ,  
в котором КСР – коэффициент стабильно-
сти роста дерева в течение исследуемого 
промежутка времени, %; Z i – текущее 
приращение прироста, %; Zср – среднее 
арифметическое приращение прироста, %; 
n – объём выборки (количество измере-
ний); X i – прирост дерева в текущем году, 

см; X i-1  – прирост дерева в предыдущем 
году, см. 

Расчёты показали, что величина этого 
показателя изменяется в пределах всей 
исследованной совокупности деревьев от 
18 до 64 %: чем ниже её значение, тем 
стабильнее (устойчивее) рост конкретного 
дерева и тем слабее оно реагирует на из-
менение условий среды. Данный феноти-
пический признак деревьев связан только 
с годичным приростом за первые пять лет 
и приростом в 1973 году (табл. 7). Разли-
чия между разными группами деревьев по 
остальным же признакам, особенно сред-
нему годичному приросту, выражены 
крайне слабо, что свидетельствует об их 
информативной независимости. 
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Таблица  7  
 

Фенотипические признаки деревьев разных групп по индексу устойчивости их роста  
 

Фенотипический признак 
Среднее значение признака у деревьев разных кластеров, % 

Худшие (N = 12) Средние (N = 35) Лучшие (N = 44) 
Коэффициент стабильности роста 54,8  1,8 38,2  0,6 26,7  0,6 
Средний годичный прирост 98,0  2,1 98,1  1,4 102,1  1,2 
Прирост за первые пять лет 92,4  2,4 99,1  2,0 105,8  1,8 
Прирост за последние пять лет 97,2  4,3 98,4  2,3 102,0  1,8 
Прирост в 1973 году 81,9  6,8 96,0  4,3 108,1  3,3 
Отношение прироста 1973/1972 гг. 60,4  7,0 63,6  2,5 81,5  2,7 
Прирост в 1978 году 100,4  2,9 98,3  2,1 101,2  1,5 
Прирост в 1979 году 105,2  6,2 95,2  2,3 102,4  1,8 
Отношение прироста 1979/1978 гг. 62,5  6,1 61,1  1,9 66,0  1,0 

 

     
Рис. 9. Динамика относительной величины текущего годичного прироста деревьев разных  

кластеров, выделенных по его величине за первые пять лет (а) и в 1973 году (б)  
 
Характер динамики среднего приро-

ста у выделенных групп деревьев, выра-
женного в относительных показателях по 
каждому году, имеет свои особенности 
(рис. 9). Так, в группе средних деревьев 
его величина была практически стабиль-
ной во времени, оставаясь все годы на 
уровне, близком к 100 %. У лучших и 
худших деревьев прирост варьировал в 
очень больших пределах (у первых их них 
– от 96,6 до 125,3 %, у вторых – от 81,3 до 
99,5 % относительно среднего значения в 
конкретный календарный год). До 1975 
года, когда культуры имели возраст 7–9 
лет, у лучших деревьев его величина была 
самой высокой. В 1976–1978 гг. прирост у 
деревьев всех групп был практически 
одинаковым, что явилось последствием 

засухи 1972 года. Небольшие различия в 
приросте отмечались также в 1983–1987 
гг. вслед за предшествующими погодны-
ми аномалиями.  

Приведённые данные показывают, что 
изменение прироста у лучших и худших 
деревьев происходило диаметрально про-
тивоположным образом, свидетельствуя 
об их взаимной обусловленности: увели-
чение прироста у лучших деревьев сопро-
вождалось снижением его у худших. По-
добное явление было отмечено Н.М. Гор-
шениным [34], который связывает его с 
процессом отпада отставших в росте де-
ревьев, зависящим как от напряжённости 
конкурентных отношений в ценозах, так и 
от колебаний метеорологических условий. 
Каждая депрессия роста деревьев, проис-
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ходящая после погодных аномалий, при-
водит к скачкообразному увеличению их 
отпада, освобождению части жизненного 
пространства, увеличению прироста 
наиболее развитых особей и его дальней-
шему снижению у ослабленных. Напря-
жённость конкурентной борьбы особей за 
жизненное пространство в лесу наиболее 
резко проявляется, как установлено ис-
следователями [35], в благоприятные для 
их роста периоды. 

Прирост деревьев у разных групп их 
жизнеспособности в культурах сосны ис-
ходной густотой 12–15 тыс. экз./га, со-
зданных в сухих и свежих борах Респуб-
лики Марий Эл, обусловлен, таким обра-
зом, в основном их ценотическими отно-
шениями, что математически подтвер-
ждают следующие уравнения регрессии: 

 
 Y = 193,3 – 0,95X;   R2 = 0,535; 

Y = 700,0 – 0,85X – 5,15Z;    R2 = 0,999; 
 

в которых Y – ранг худших по приросту 
деревьев в i-м году, выделенных по их 
высоте в возрасте пять лет, %; Х – ранг 
лучших по приросту деревьев, %; Z – ранг 
средних по приросту деревьев, %. 

Ранговое положение деревьев в цено-
зе по их высоте, как показали расчёты, не 
остаётся постоянным в течение их жизни, 
что существенно затрудняет ранний отбор 
перспективных особей при рубках ухода и 
в селекционных целях. Так, за 20 лет из 
группы исходно худших деревьев в сред-
ние перешло 54 % их числа, а из группы 
средних в худшие – 11 % (табл. 8). Из 
числа лучших деревьев в средние перешло 
38 % особей, а в худшие – 8 %. 

Затруднено проводить уверенно отбор 
особей и по комплексу их фенотипиче-
ских признаков, о чём свидетельствует 
невысокое значение коэффициента детер-
минации множественного уравнения ре-
грессии, описывающего их влияние на 
ранг дерева: 

 

Y = 0,225X1 + 0,063X2 + 0,242X3 + 
+ 0,131X4 + 33,92; R2 = 0,590; Syx = 5,2; 

 

где Y – ранг дерева по его высоте в воз-
расте 20 лет, %; X1 – ранг дерева по при-
росту в первые пять лет, %; X2 – ранг по 
приросту в 1973 году, %; X3 – ранг по 
приросту в 1978 году, %; X4 – ранг по 
приросту в 1979 году, %; Syx – стандарт-
ная ошибка оценки. 

Какие же факторы вызывают ритмику 
роста деревьев, т. е. чередование периодов 
подъёма и спада величины индексов их 
текущего годичного прироста? Одной из 
причин этого должны являться, исходя из 
логических рассуждений, флуктуации ме-
теорологических параметров. Проведён-
ные нами расчёты показали, как указыва-
лось выше, что влияние погодных условий 
предшествующего года на величину из-
менчивости индекса годичного прироста  
в каждом ТЛУ проявляется весьма слабо  
и сугубо специфично [27]. Другой причи-
ной ритмики роста деревьев являются,  
по мнению Г. Клебса, высказанному им 
ещё в конце 19 века, физиологические 
факторы [по 36]. Снижение текущего при-
роста у них происходит, как считает этот 
исследователь, в результате истощения за-
пасов питательных веществ в корнях и их 
резерва в ризосфере, после восстановления 
которых прирост вновь увеличивается.

 
Таблица  8  

 

Переход деревьев из одной группы деревьев в другую по их ранговому положению в ценозе 
 

Группа и количество 
деревьев в первые  

пять лет 

Количество и доля  деревьев разных рангов по их высоте в возрасте 20 лет, экз., % 

Худшие  Средние  Лучшие 
Худшие (N = 13) 6 (46) 7 (54) 0 (0,0) 
Средние (N = 65) 7 (11) 50 (77) 8 (12) 
Лучшие (N = 13) 1 (8) 5 (38) 7 (61) 
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Каждая ценопопуляция, таким образом, 
образует с почвой, населённой грибами, 
беспозвоночными и микроорганизмами, 
саморегулирующуюся динамическую эко-
систему, функционирующую на основе 
взаимообратных связей, вызывающих ко-
лебательный режим её состояния. Время 
восстановления запасов питательных ве-
ществ в почве зависит от её механическо-
го состава, физико-химических свойств, 
уровня залегания грунтовых вод и режима 
их проточности, а также густоты древо-
стоя и его физиологического состояния. 
Колебания же погоды оказывают на этот 
процесс лишь модифицирующее, хотя и 
достаточно мощное воздействие, опреде-
лённое влияние на величину которого 
может оказывать возраст деревьев, что 
связано как с особенностями протекания 
физиологических процессов у молодых и 
старых растений, так и со степенью разви-
тия и глубиной проникновения их корне-
вых систем.  

Ещё одной причиной различий рит-
мики роста деревьев является, как счита-
ют некоторые исследователи [37–39], не-
одинаковая способность особей к резер-
вированию в своих органах ресурсов пи-
тательных веществ и их распределению 
между ними. Быстро растущие особи ос-
новную часть аккумулированной солнеч-
ной энергии вкладывают, по их данным, в 
прирост древесной массы и не создают 
долговременных запасов питательных 
веществ, а медленно же растущие, наобо-
рот, оставляют их в резерве. В определён-
ной мере этот вывод подтверждают и ре-
зультаты наших исследований, показав-
шие различие скорости ответных реакций 
деревьев на изменения условий среды: у 
одних особей снижение величины приро-
ста происходило уже на следующий после 
климатогенного стресса год, а у других же 
– на второй и даже третий. Причинами 
неодинаковой ритмики роста деревьев мо-
гут являться различия у них соотношения 
между массой хвои и размером водопро-
водящей зоны заболонной древесины [40–

42], особенности архитектоники корневых 
систем [43–48].  

Всё это свидетельствует о том, что за-
дача о причинах ритмики роста деревьев 
относится к разряду весьма трудноразре-
шимых с позиций традиционных методов 
математической статистики. Очевидно, 
при поиске корреляционных зависимостей 
годичного прироста с параметрами среды 
необходимо учитывать то обстоятельство, 
что величина ответной реакции деревьев 
на внешнее воздействие определяется не 
суммарным действием всех факторов, а, 
согласно правилу Либиха, лишь одного из 
них, который является в текущий момент 
времени лимитирующим. Выделить же 
его довольно сложно, т. к. в лесной зоне 
лимитирующие факторы могут меняться 
между собой местами не только в много-
летнем плане, но и даже в течение одного 
года. 

Выводы 
1. Величина годичного прироста по 

высоте у деревьев сосны в ценопопуляци-
ях варьирует в очень больших пределах, 
что свидетельствует о высокой чувстви-
тельности их к флуктуациям условий сре-
ды и больших адаптационных возможно-
стях.  

2. Ход роста каждого дерева индиви-
дуален, однако максимальное значение 
годичного прироста по высоте составляет 
у них, независимо от лесорастительных 
условий, 85–90 см. Наибольшие значения 
средней величины прироста отмечаются в 
возрасте культур от 15 до 30 лет в зависи-
мости от их начальной густоты и условий 
произрастания. Рост ценопопуляций дере-
вьев в высоту в пределах одного типа ле-
сорастительных условий происходит 
очень синхронно, хотя они довольно не-
однородны по характеру роста слагающих 
их деревьев.  

3. Дифференциация деревьев в цено-
популяциях по величине их годичного 
прироста наиболее резко проявляется спу-
стя 1–2 года после климатических анома-
лий, на которые древостои в каждом типе 
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лесорастительных условий реагируют по-
разному. Наиболее сильно снижается 
прирост культур сосны после засухи или 
же недостатка тепла в сухих борах. Куль-
туры же, произрастающие в суборях и ра-
менях, реагируют на погодные аномалии 
гораздо слабее. Увеличение густоты куль-
тур сосны приводит к сглаживанию коле-
баний годичного прироста деревьев в них. 
Прирост деревьев после лет с холодным и 
избыточно влажным вегетационным пе-
риодом снижается в целом не менее зна-
чительно, чем после засух. Далеко не все 
деревья при этом снижали прирост после 
неблагоприятных по погодным условиям 
лет. У некоторых из них он даже увели-
чился, составив 127–137 % по отношению 
к предыдущему году. Доля таких деревьев 
в ценопопуляциях была, однако, неболь-
шой, не превышающей 5–7 %. 

4. Для оценки степени гетерогенно-
сти ценопопуляций по ритмике роста де-
ревьев целесообразно использовать корре-
ляционный анализ рядов прироста: чем 
меньше среднее значение коэффициента 
корреляции для каждой из присутствую-
щих в ней пар деревьев (rw), тем сложнее 
она устроена и тем сильнее проявляется в 
ней эффект взаимодействия «генотип–
среда». При значении rw < 0,2 ценопопуля-
цию следует считать очень неоднородной в 
этом отношении, если же оно заключается 
в пределах от 0,21 до 0,40 – слабо одно-
родной, при 0,41–0,6 – среднегомогенной, 
при 0,61–0,8 – высокогомогенной, при 
> 0,81 – практически однородной, в кото-
рой присутствуют особи, одинаково реаги-
рующие на внешние факторы. Дополни-
тельную информацию о степени гетеро-
генности ценопопуляций несут показатели 
асимметрии и эксцесса совокупности зна-
чений коэффициентов корреляции между 
рядами прироста деревьев. 

5. Вклад лесорастительных условий в 
общую изменчивость годичного прироста 
древостоев может изменяться в зависимо-
сти от выбранного интервала времени от 
10,7 до 44,9 %, флуктуаций климата – от 

41,3 до 73,6 %, а неучтённых факторов, 
составляющих так называемые «шумы», – 
от 8 до 15,7 %. Вклад же скорости роста 
деревьев в общую изменчивость их го-
дичного прироста по высоте изменяется в 
ценопопуляциях, в зависимости от объёма 
выборки и вошедших в неё особей, а так-
же временного интервала, от 0,8 до 
24,6 %, влияния их возраста и флуктуаций 
климата – от 18,5 до 82,2 %, а особенно-
стей реакции генотипов на изменения 
условий среды и других неучтённых фак-
торов – от 13,5 до 68,7 %. 

6. Большинство фенотипических при-
знаков деревьев довольно слабо коррели-
рует между собой, что указывает на их 
информативное различие. Тесная положи-
тельная связь имеется только между вели-
чинами их прироста за последние пять лет 
и среднего годичного прироста, у которо-
го проявляется связь средней тесноты с 
приростом за первые пять лет, а также с 
приростами после аномальных по погод-
ным условиям лет.  

7. Ранговое положение деревьев по 
их высоте в ценозе не остаётся постоян-
ным в течение всей их жизни, что затруд-
няет ранний отбор перспективных особей 
при рубках ухода и в селекционных целях. 
Так, за первые 20 лет из группы исходно 
худших деревьев переходит в средние 
54 % их числа, а из группы средних в 
худшие – 11 %. Из числа же лучших дере-
вьев в средние переходит 38 % особей, а в 
худшие – 8 %. Изменение прироста у 
лучших и худших деревьев происходит 
диаметрально противоположным образом, 
что свидетельствует об их взаимной обу-
словленности, связанной с процессом от-
пада отставших в росте особей, происхо-
дящей после депрессии их роста вслед за 
погодными аномалиями. 

8. Причиной ритмики роста деревьев 
являются в большей степени не колебания 
метеопараметров, которые оказывают на 
этот процесс только некоторое модифи-
цирующее воздействие, а физиологиче-
ские и ценотические факторы. 
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9. Отбор в ценопопуляциях хозяй-
ственно ценных фенотипов деревьев по 
величине их годичного прироста в высоту 
после аномальных по погодным условиям 
лет, а также по стабильности (устойчиво-
сти) их роста затруднён и в принципе бес-
перспективен. В постоянно меняющихся 
условиях среды ни один генотип не может 
превосходить другие по приспособленно-
сти ко всем возможным ситуациям, и ге-
нетическая неоднородность популяций 
является необходимым условием их 
устойчивого существования и развития. 

10. Уверенно доказать генетическую 
предопределённость особенностей реак-
ций деревьев на колебания климата на ос-
нове анализа динамики их годичного при-
роста невозможно. Для этого необходимо 
создать испытательные культуры из 
потомства особей, различающихся по 
определённым фенотипическим призна-
кам, и ждать окончательный результат 
только через несколько десятилетий, что 
ставит под сомнение саму целесообраз-
ность проведения работ в области селек-
ции хвойных древесных растений. 
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ABSTRACT 

 
Introduction. The relevance of the research is due to the need to improve the methods of ear-

ly selection in the plantations of promising trees in terms of breeding, providing an increase in 
productivity of stands and their resistance to adverse weather conditions. The goal of the research 
is to improve the methods for assessing the phenotypic structure of tree cenopopulations and the 
possibilities of early selection of promising species in them. Material and method. The research 
was carried out in Mari El forestries on 23 trial areas in pine plantations of different ages (from 
14 to 43 years), density and forest sites. Annual growth in height of 353 felled trees was measured. 
The trees did not have any trunk defects and were selected in the core diameter class. The material 
is processed with the standard methods of mathematical statistics using Excel and Statistica appli-
cation packages. Results and discussion. The value of annual growth in height in pine trees varies 
within a very large limit. This is the evidence of a large adaptive capacity of trees and their high 
sensitivity to fluctuations in the environmental conditions. The growth course of each tree is purely 
individual, but the growth course of cenopopulations is very synchronous within the same forest 
sites. Growth of trees significantly declines after droughts and years with a cold vegetative season. 
Conclusion. The rank position of trees in a cenosis in terms of their height is not a constant one. 
This makes it difficult to make an early selection of promising trees. For the first 20 years of ob-
servations, 54 % of initially worst trees were moved to the group of average trees, 11 % of aver-
age trees were moved to the group of the worst trees. Of the best trees, 38% of trees were moved to 
the middle ones, and 8%  - to the worst ones. Selection in cenopopulations of economically valua-
ble phenotypes of trees on the size of their annual growth in height and on the stability of their 
growth after abnormal on weather conditions years, is difficult and, basically, hopeless. In a con-
stantly changing environment, no phenotype can surpass others in adaptability to all possible situ-
ations. Genetic heterogeneity of populations is a necessary condition for their sustainable exist-
ence and development.  
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