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Ïðîâåäåí àíàëèç ñòðóêòóðû è îïèñàí ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèîííîé ìî-
çàèêè Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Carr. â êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîì ëå-
ñó íà þãå ðîññèéñêîãî Äàëüíåãî Âîñòîêà, ãîðíàÿ ñèñòåìà Ñèõîòý-Àëèíü. Èññëåäîâà-
íèå âûïîëíåíî íà äâóõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ (1.5 è 10.5 ãà), ñîçäàííûõ íà
òåððèòîðèè Âåðõíåóññóðèéñêîãî ñòàöèîíàðà ÁÏÈ ÄÂÎ ÐÀÍ â êîðåííîì äåâñòâåííîì
äðåâîñòîå. Îäíà èç ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëîùàäåé (10.5 ãà) ñîçäàíà ñïåöèàëüíî äëÿ
èçó÷åíèÿ ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê äðåâåñíûõ âèäîâ è îõâàòûâàåò òåððèòîðèþ, íåîáõî-
äèìóþ äëÿ îïèñàíèÿ ïîïóëÿöèé âèäîâ-äîìèíàíòîâ. Ïîêàçàíî, ÷òî ïðåîáðàçîâàíèå
ñòðóêòóðû ìîçàèê, îáðàçîâàííûõ ðàñòåíèÿìè â ðàçíûõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèÿõ, èäåò
ïî ïóòè îò ãðóïïîâîãî ðàçìåùåíèÿ (èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ) ê ïðàêòè÷åñêè ñëó÷àéíîìó
(ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ). Ìîçàèêà âçðîñëûõ ýêçåìïëÿðîâ çàêëàäûâàåòñÿ ïðè èõ ïåðå-
õîäå èç èììàòóðíîãî â âèðãèíèëüíîå îíòîãåíåòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå. Ñ îòìèðàíèåì ýê-
çåìïëÿðîâ P. ajanensis, íàõîäÿùèõñÿ â ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè, â
äðåâîñòîå ñâÿçàíî ôîðìèðîâàíèå áîëüøèõ è ðàñøèðÿþùèõñÿ îêîí â ïîëîãå. Â öåëîì
ãðóïïîâîå ðàçìåùåíèå íà ðàçíûõ ýòàïàõ ñâÿçàíî ñ íåîäíîðîäíîñòüþ óñëîâèé ñðåäû è
îáóñëîâëèâàåòñÿ õàðàêòåðîì ëîêàëüíîé èñòîðèè íàðóøåíèé äðåâîñòîÿ — ðàñïðåäå-
ëåííûì ïî âðåìåíè è ïëîùàäè ïðîöåññîì îáðàçîâàíèÿ ñâåòîâûõ îêîí.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à : Picea ajanensis, ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà, ïîïóëÿöèîí-
íàÿ ìîçàèêà, êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûé ëåñ, Äàëüíèé Âîñòîê.

Îäíîé èç âàæíûõ çàäà÷ ýêîëîãèè ÿâëÿåòñÿ èçó÷åíèå ïðîöåññîâ è ìåõàíèç-
ìîâ, êîòîðûå êîíòðîëèðóþò ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðîñòðàíåíèå, ÷èñëåííîñòü
è ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ [1, 2]. Ïîïóëÿöèîííûå ìîçàèêè âèäîâ, ñîñòîÿùèå èç
îñîáåé ðàçíûõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèé, ôîðìèðóþòñÿ ýòèìè ïðîöåññàìè, îòðà-
æàÿ òåíäåíöèè âçàèìîäåéñòâèÿ ïîïóëÿöèé ðàñòåíèé ñ ôàêòîðàìè îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè [3, 4]. Ïîýòîìó áîëüøîå çíà÷åíèå èìååò
àíàëèç ñòðóêòóðû òàêèõ ìîçàèê â ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ñ ðàçíûì âèäî-

70

Ñ Ò À Ò Ü È È Ñ Î Î Á Ù Å Í È ß

ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ ÏÎÏÓËßÖÈÉ ÐÀÑÒÅÍÈÉ

Ðàñò. ðåñóðñû. 2017. 53(1): 70—87



âûì áîãàòñòâîì, à òàêæå âûÿâëåíèå ôàêòîðîâ, îáóñëîâëèâàþùèõ èõ ôîðìèðî-
âàíèå è äèíàìèêó.

Îáúåêòîì íàñòîÿùåé ðàáîòû ÿâëÿþòñÿ ñìåøàííûå ëåñà ñ ñîñíîé êîðåé-
ñêîé Pinus koraiensis Sieb. et Zucc. Àðåàë ýòèõ ëåñîâ îõâàòûâàåò þã ðîññèéñêî-
ãî Äàëüíåãî Âîñòîêà, Ñåâåðî-Âîñòî÷íóþ òåððèòîðèþ Êèòàÿ, Êîðåéñêèé ï-îâ è
÷àñòü îñòðîâîâ ßïîíèè. Äðåâîñòîé êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîãî ëåñà îáðàçî-
âàí îòíîñèòåëüíî áîëüøèì ÷èñëîì âèäîâ äåðåâüåâ (äî 30 è áîëåå íà ïëîùàäè
1.5—2 ãà), ïðè ýòîì êàæäûé èç íèõ õàðàêòåðèçóåòñÿ óíèêàëüíîé æèçíåííîé
ñòðàòåãèåé. Ðàçëè÷èÿ â æèçíåííûõ ñòðàòåãèÿõ ïðèâîäÿò ê ðàçíîîáðàçèþ
ñòðóêòóð ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê è ïðîÿâëÿþòñÿ â îñîáåííîñòÿõ ïðîöåññîâ èõ
ôîðìèðîâàíèÿ è äèíàìèêè. Îñîáîå çíà÷åíèå èìååò íàëè÷èå ñîõðàíèâøèõñÿ
ìàëîíàðóøåííûõ äðåâîñòîåâ íà òåððèòîðèè ãîðíîé ñèñòåìû Ñèõîòý-Àëèíü.
Òàêèå ñìåøàííûå äðåâîñòîè ÿâëÿþòñÿ îäíèìè èç ïîñëåäíèõ äåâñòâåííûõ ëå-
ñîâ â óìåðåííîì ïîÿñå ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ [5]. Â ñâÿçè ñ ýòèì íà òåððèòîðèè
Âåðõíåóññóðèéñêîãî ñòàöèîíàðà Áèîëîãî-ïî÷âåííîãî èíñòèòóòà ÄÂÎ ÐÀÍ,
ðàñïîëîæåííîãî â þæíîé ÷àñòè Ñèõîòý-Àëèíÿ, áûëà ñîçäàíà ñåðèÿ ïðîáíûõ
ïëîùàäåé â äåâñòâåííîì êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîì ëåñó, íå èñïûòûâàâøåì
ïðÿìîãî âëèÿíèÿ õîçÿéñòâåííîé äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà çà ïîñëåäíèå 1000—
1200 ëåò [6, 7]. Îäíà èç òàêèõ ïðîáíûõ ïëîùàäåé èìååò ðàçìåð 10.5 ãà, ÷òî ïî-
çâîëÿåò îõâàòèòü ðàçìåðû öåíîïîïóëÿöèé îñíîâíûõ âèäîâ-äîìèíàíòîâ êåäðî-
âî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ è èçó÷àòü èõ ñòðóêòóðó [8].

Êàê ïðàâèëî, â ïðîöåññå àíàëèçà ñòðóêòóðû äðåâåñíûå ðàñòåíèÿ ïîäðàçäå-
ëÿþòñÿ íà íåñêîëüêî óñëîâíûõ ãðóïï ïî èõ âûñîòå èëè äèàìåòðó [4, 9]. Ýòè
ãðóïïû îáû÷íî îäèíàêîâû äëÿ âñåõ âèäîâ, ÷òî íå ïîçâîëÿåò ó÷èòûâàòü îñî-
áåííîñòè èõ âîçðàñòíîãî ðàçâèòèÿ è íå äàåò âîçìîæíîñòè âûÿâèòü ñâÿçè ôîð-
ìèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèè ñ ñîáûòèÿìè â äðåâîñòîå. Áîëåå òî÷íûå ðåçóëüòàòû ìî-
æåò äàòü ïîäðàçäåëåíèå îáùåé ïîïóëÿöèîííîé ìîçàèêè íà îòäåëüíûå ìîçàèêè
ðàñòåíèé, íàõîäÿùèõñÿ íà îäíîì ýòàïå âîçðàñòíîãî ðàçâèòèÿ. Ïîëó÷åííûé òà-
êèì îáðàçîì íàáîð ìîçàèê ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñâîåîáðàçíûé âðåìåíí *îé
ðÿä, ïîêàçûâàþùèé, êàê ïðîèñõîäÿò èçìåíåíèÿ ïîïóëÿöèîííîé ìîçàèêè ïî
âðåìåíè.

Åëü àÿíñêàÿ Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Carr. ÿâëÿåòñÿ îäíèì
èç äîìèíèðóþùèõ âèäîâ äðåâîñòîåâ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ [4,
9—13]. Íåêîòîðûå àñïåêòû ñòðóêòóðû ìîçàèê, îáðàçóåìûõ ðàñòåíèÿìè ýòîãî
âèäà, ðàññìàòðèâàëèñü íàðÿäó ñ äðóãèìè âèäàìè â íåñêîëüêèõ ðàáîòàõ [12—
14]. Îäíàêî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïðîöåññû ôîðìèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèîííûõ
ìîçàèê äðåâåñíûõ âèäîâ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ, â òîì ÷èñëå
P. ajanensis, à òàêæå äåéñòâóþùèå íà íèõ ôàêòîðû íå îïèñàíû.

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû — îïèñàíèå ñòðóêòóðû è ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ
ìîçàèêè Picea ajanensis â êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîì ëåñó íà þãå ðîññèéñêî-
ãî Äàëüíåãî Âîñòîêà (ãîðíàÿ ñèñòåìà Ñèõîòý-Àëèíü).

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ

Èññëåäîâàíèå ïðîâîäèëè â þæíîé ÷àñòè ãîðíîãî õðåáòà Ñèõîòý-Àëèíü íà
òåððèòîðèè Âåðõíåóññóðèéñêîãî ñòàöèîíàðà Áèîëîãî-ïî÷âåííîãî èíñòèòóòà
ÄÂÎ ÐÀÍ (4400 ãà, N 44°01´35.3´´, E 134°12´59.8´´). Äëÿ äàííîé ìåñòíîñòè õà-
ðàêòåðåí ìóññîííûé êëèìàò ñ îòíîñèòåëüíî äëèííîé è õîëîäíîé çèìîé è òåï-
ëûì, äîæäëèâûì ëåòîì. Ñðåäíåãîäîâàÿ òåìïåðàòóðà âîçäóõà çäåñü ñîñòàâëÿåò
0.9 °Ñ, ñðåäíåãîäîâîå êîëè÷åñòâî îñàäêîâ îêîëî 800 ìì [15]. Ïðåîáëàäàþò
ñìåøàííûå êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà, îáðàçóþùèå âûñîòíûé ïîÿñ äî
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800 ì íàä óð. ìîðÿ [10]. Äîìèíèðóþùèìè äðåâåñíûìè âèäàìè ÿâëÿþòñÿ Abies
nephrolepis (Trautv.) Maxim., Betula costata (Trautv.) Regel, P. ajanensis, Pinus
koraiensis è Tilia amurensis Rupr.

Ðàáîòà îñíîâàíà íà äàííûõ, ïîëó÷åííûõ íà äâóõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ
ïëîùàäÿõ (ÏÏÏ). Ïðîáíàÿ ïëîùàäü 71-2010 (1.5 ãà, 150 � 100 ì) ðàñïîëîæåíà
â ñðåäíåé ÷àñòè ñêëîíà (óêëîí 22°) çàïàäíîé ýêñïîçèöèè, íà âûñîòå îêîëî
750 ì íàä óð. ìîðÿ. Ïðîáíàÿ ïëîùàäü 72-2013 (10.5 ãà, 300 � 350 ì) íàõîäèòñÿ
íà ðàññòîÿíèè îêîëî 200 ì îò ïðåäûäóùåé, ðàñïîëîæåíà â âåðõíåé ÷àñòè ñêëî-
íîâ çàïàäíîé, þãî-çàïàäíîé è ñåâåðî-çàïàäíîé ýêñïîçèöèé, óêëîí âàðüèðóåò
îò 10 äî 25°. Îáå ïðîáíûå ïëîùàäè çàëîæåíû â ïîçäíåñóêöåññèîííûõ äðåâî-
ñòîÿõ, îòíîñÿùèõñÿ ê öåíòðàëüíîìó òèïó êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ
íà âåðõíåé ãðàíèöå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñîñíû êîðåéñêîé [10].

Äëÿ òîãî ÷òîáû èçó÷èòü ñòðóêòóðó ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê äðåâåñíûõ
âèäîâ, â òå÷åíèå ïîëåâûõ ñåçîíîâ 2010—2015 ãã. áûëè ïðîâåäåíû ðåâèçèè
ïðîáíûõ ïëîùàäåé. Íà ÏÏÏ 71-2010 ó÷èòûâàëè äðåâåñíûå ðàñòåíèÿ ñëå-
äóþùèõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèé: îñîáè, íàõîäÿùèåñÿ â èììàòóðíîì (òðè ôà-
çû), âèðãèíèëüíîì (òðè ôàçû), ãåíåðàòèâíîì (ìîëîäîì, ñðåäíåâîçðàñòíîì
è ñòàðîâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì) îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ. Íà ÏÏÏ
72-2013 ó÷èòûâàëè âñå ðàñòåíèÿ, íà÷èíàÿ ñ âèðãèíèëüíîãî âîçðàñòíîãî ñîñòî-
ÿíèÿ. Êàæäîå ðàñòåíèå èìåëî áèðêó è áûëî îòìå÷åíî íà ñõåìå ïðîáíîé ïëî-
ùàäè (áûëè îïðåäåëåíû îòíîñèòåëüíûå êîîðäèíàòû). Âîçðàñòíîå ñîñòîÿíèå
ðàñòåíèé îïðåäåëÿëè ñ èñïîëüçîâàíèåì îáùèõ ïðèçíàêîâ, îïèñàííûõ â ðàáî-
òàõ Ò. À. Êîìàðîâîé ñ ñîàâòîðàìè [16, 17] è Î. Â. Ñìèðíîâîé ñ ñîàâòîðàìè
[18]. Äëÿ ðàñòåíèé íà ÏÏÏ 71-2010 òàêæå áûëè çàðèñîâàíû ïðîåêöèè êðîí,
êîòîðûå çàòåì èñïîëüçîâàëè äëÿ âû÷èñëåíèÿ èõ ñðåäíåãî ðàäèóñà.

Îáû÷íî ïðè èññëåäîâàíèè ñòðóêòóðû ìîçàèê, îáðàçóåìûõ ðàñòåíèÿìè
(â òîì ÷èñëå äðåâåñíûìè), èñïîëüçóåòñÿ ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r) [19].
Îäíàêî áûëî óñòàíîâëåíî [20], ÷òî èñïîëüçîâàíèå îäíîé ñòàòèñòè÷åñêîé
ôóíêöèè ïîçâîëÿåò îõàðàêòåðèçîâàòü ñòðóêòóðó òîëüêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà
îíà áëèçêà ê îäíîðîäíîé. Â ñëó÷àå ÿâíîé íåîäíîðîäíîñòè ìîçàèêè äëÿ îïèñà-
íèÿ åå ñòðóêòóðû òðåáóåòñÿ 3—4 ñòàòèñòè÷åñêèå ôóíêöèè. Ïîýòîìó â äàííîé
ðàáîòå èñïîëüçîâàëè: à) ôóíêöèþ ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r), á) ôóíêöèþ K2(r),
â) ôóíêöèþ ñôåðè÷åñêîãî êîíòàêòà Hs(r), ã) ðàñïðåäåëåíèå ðàññòîÿíèé äî k-ãî
ñîñåäà Dk(r) [21]. Ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòèõ ôóíêöèé ñòðîèòñÿ óñðåäíåííàÿ ýì-
ïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ è êðèâàÿ íà îñíîâå íóëü-ìîäåëè (ïðåäïîëàãàþùåé îòñóòñò-
âèå ñâÿçåé ìåæäó òî÷êàìè). Åñëè ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ôóíêöèè îòêëîíÿåòñÿ
îò íóëü-ìîäåëè è âûõîäèò çà ïðåäåëû èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ, îïðåäåëÿå-
ìûõ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà Ìîíòå-Êàðëî, òî ýôôåêò ñ÷èòàåòñÿ ñòàòèñòè÷å-
ñêè çíà÷èìûì [21].

Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò îòíîñèòåëüíóþ ãóñòîòó òî÷åê
íà äèñòàíöèè r îò «ñðåäíåé» (òèïè÷íîé) òî÷êè ìîçàèêè. Åñëè ýìïèðè÷åñêàÿ
êðèâàÿ ôóíêöèè ðàñïîëîæåíà âûøå êðèâîé, ïîëó÷åííîé ñ èñïîëüçîâàíèåì
íóëü-ìîäåëè ïðè äàííîì çíà÷åíèè r, òî ýòî îçíà÷àåò àãðåãèðîâàííîå ðàñïîëî-
æåíèå òî÷åê íà äèñòàíöèè r. Íàîáîðîò, ðàñïîëîæåíèå ýìïèðè÷åñêîé êðèâîé
íèæå êðèâîé, ïîëó÷åííîé ñ èñïîëüçîâàíèåì íóëü-ìîäåëè, îçíà÷àåò ðàçðåæåí-
íîå ðàñïîëîæåíèå òî÷åê íà äèñòàíöèè r.

Ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò èçìåíåíèå îòíîñèòåëüíîé ãóñòîòû òî÷åê íà äè-
ñòàíöèè r îò òèïè÷íîé òî÷êè. Åñëè ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ðàñïîëîæåíà íèæå
êðèâîé, ïîëó÷åííîé ñ èñïîëüçîâàíèåì íóëü-ìîäåëè ïðè äàííîì çíà÷åíèè r, òî
ýòî îçíà÷àåò àãðåãèðîâàííîå ðàñïîëîæåíèå òî÷åê äî äèñòàíöèè r. Ðàñïîëîæå-
íèå ýìïèðè÷åñêîé êðèâîé âûøå êðèâîé íóëü-ìîäåëè ãîâîðèò î ðàçðåæåííîì
ðàñïîëîæåíèè òî÷åê äî äèñòàíöèè r. Äèñòàíöèè, íà êîòîðûõ âûÿâëÿåòñÿ àãðå-
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ãèðîâàííîå ðàñïîëîæåíèå ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèé g(r) è K2(r) ìîæíî òðàê-
òîâàòü êàê ñðåäíèå ðàäèóñû ãðóïï òî÷åê. Âàæíîå îòëè÷èå ìåæäó ýòèìè ôóíê-
öèÿìè çàêëþ÷àåòñÿ â ñëåäóþùåì. Ôóíêöèÿ g(r) ïîçâîëÿåò ïðîàíàëèçèðîâàòü
ñòðóêòóðó òî÷å÷íîé ìîçàèêè â òîì ñëó÷àå, êîãäà ãóñòîòà òî÷åê â ïðåäåëàõ àíà-
ëèçèðóåìîé îáëàñòè îòíîñèòåëüíî ðàâíîìåðíà. Åñëè ýòî íå òàê, íàïðèìåð òî÷-
êè ñëó÷àéíî ðàñïîëîæåíû òîëüêî â ïðåäåëàõ îäíîãî îêðóãëîãî ñêîïëåíèÿ, çà-
íèìàþùåãî ÷àñòü âñåé àíàëèçèðóåìîé îáëàñòè, òî ôóíêöèÿ g(r) ìîæåò âûÿ-
âèòü ðàçìåð ýòîãî ñêîïëåíèÿ, íå äàâàÿ èíôîðìàöèè î åãî âíóòðåííåé
ñòðóêòóðå. Â òîé æå ñèòóàöèè ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàæåò, ÷òî òî÷êè âíóòðè ýòîãî
ñêîïëåíèÿ ðàñïîëîæåíû ñëó÷àéíî, íî íå äàñò èíôîðìàöèè î åãî ðàçìåðàõ. Ïî-
ýòîìó êîìáèíèðîâàííîå èñïîëüçîâàíèå ýòèõ äâóõ ôóíêöèé ïîçâîëÿåò ïîëó-
÷èòü áîëåå äåòàëüíóþ èíôîðìàöèþ î ñòðóêòóðå òî÷å÷íûõ ìîçàèê.

Êóìóëÿòèâíàÿ ôóíêöèÿ Hs(r) ïîêàçûâàåò âåðîÿòíîñòü îáíàðóæåíèÿ ïåðâîé
òî÷êè â ïðåäåëàõ äèñòàíöèè r îò ïðîèçâîëüíîãî ìåñòà. Òàêèì îáðàçîì, ñ åå ïî-
ìîùüþ ìîæíî õàðàêòåðèçîâàòü ðàçìåðû ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ, íå çàíÿòûõ ðàñ-
òåíèÿìè. Íàáîð êóìóëÿòèâíûõ ôóíêöèé Dk(r) ïðè âûáðàííûõ çíà÷åíèÿõ k
ïîêàçûâàþò âåðîÿòíîñòü îáíàðóæåíèÿ k-ãî ñîñåäà â ïðåäåëàõ äèñòàíöèè r îò
ôîêàëüíîé òî÷êè. ×àñòî èñïîëüçóåòñÿ ôóíêöèÿ D1(r), êîòîðàÿ ïîêàçûâàåò âå-
ðîÿòíîñòü îáíàðóæåíèÿ ïåðâîé ñîñåäíåé òî÷êè. Ïîìèìî ýòîãî, êîãäà ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì ôóíêöèè K2(r) èëè ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîëó÷åí ñðåä-
íèé ðàäèóñ ãðóïïû òî÷åê, òî íàáîð ôóíêöèé Dk(r) ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí
äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñðåäíåãî ÷èñëà òî÷åê, îáðàçóþùèõ ãðóïïó. Äëÿ ýòîãî íóæíî
îïðåäåëèòü, ñêîëüêî ñîñåäíèõ òî÷åê ìîæåò áûòü îáíàðóæåíî â ïðåäåëàõ ïîëó-
÷åííîãî ðàäèóñà r.

Äàííûå ÏÏÏ 71-2010 (1.5 ãà) áûëè èñïîëüçîâàíû äëÿ àíàëèçà ñòðóêòóðû
ìîçàèêè ðàñòåíèé â èììàòóðíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè, äàííûå ÏÏÏ
72-2013 (10.5 ãà) èñïîëüçîâàíû äëÿ àíàëèçà ñòðóêòóðû ìîçàèê âèðãèíèëüíûõ,
ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ è ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé. Â ïðîöåññå àíàëèçà ðàñòå-
íèÿ â îòäåëüíûõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèÿõ áûëè îáúåäèíåíû â óñëîâíûå ãðóï-
ïû: ðàñòåíèÿ, íàõîäÿùèåñÿ â èììàòóðíîì (im1, im2, im3), âèðãèíèëüíîì (v1, v2),
ìîëîäîì ãåíåðàòèâíîì (v3, g1), à òàêæå ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâ-
íîì (g2, g3) îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ. Òàêîå îáúåäèíåíèå áûëî âûïîëíå-
íî ïîòîìó, ÷òî ðàñòåíèÿ â íåêîòîðûõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèÿõ, îñîáåííî v3 è g1,
ñëèøêîì ìàëî÷èñëåííû äëÿ àíàëèçà, êîòîðûé òðåáóåò íàëè÷èÿ íå ìåíåå
50—70 ðàñòåíèé [21]. Âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ òðåòüåé ôàçû áûëè îáúåäèíåíû
ñ ìîëîäûìè ãåíåðàòèâíûìè, ïîñêîëüêó îíè íàõîäÿòñÿ â ïåðåõîäíîì ñîñòîÿ-
íèè, êîòîðîå çàâèñèò íå îò èõ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, à îò óñëîâèé ñðåäû
[18]. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ïåðå÷èñëåííûõ âûøå ñòàòèñòè÷åñêèõ ôóíêöèé èññëå-
äîâàëè ñòðóêòóðó ðàñïîëîæåíèÿ ðàñòåíèé â êàæäîé ãðóïïå (îäíîìåðíûé àíà-
ëèç), à òàêæå ñðàâíèâàëè ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé â ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíîì
ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè ñ ðàñòåíèÿìè â èììàòóðíîì è âèð-
ãèíèëüíîì ñîñòîÿíèÿõ (äâóìåðíûé àíàëèç). Àíàëèç âûïîëíÿëè ñ èñïîëüçîâà-
íèåì ïðîãðàììû Programita [22]. Äëÿ îäíîìåðíîãî àíàëèçà èñïîëüçîâàëè
íóëü-ìîäåëü CSR (complete spatial randomness), ò. å. ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ðàñ-
òåíèÿ äîëæíû áûòü ðàñïîëîæåíû ñëó÷àéíî. Äëÿ äâóìåðíîãî àíàëèçà èñïîëü-
çîâàëè íóëü-ìîäåëü «independence» (íåçàâèñèìîñòü), ò. å. ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî
ðàñòåíèÿ îäíîé ìîçàèêè ðàñïîëîæåíû íåçàâèñèìî îò ðàñòåíèé äðóãîé ìîçàè-
êè. Ïðè ýòîì ïðèíèìàëè âî âíèìàíèå, ÷òî îäíà ìîçàèêà (ãåíåðàòèâíûå ðàñ-
òåíèÿ) îáðàçîâàëàñü çíà÷èòåëüíî ðàíüøå, ÷åì äðóãàÿ (èììàòóðíûå èëè âèð-
ãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ). Èìèòàöèîííûå ïðåäåëû áûëè ïîñòðîåíû íà îñíîâå
199 èìèòàöèé èñõîäíûõ ìîçàèê. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèè Dk(r) áûëè íàéäå-
íû âåðîÿòíîñòè îáíàðóæåíèÿ 1, 2, 4, 6, 8, 12, 16, 20 è 25-ãî ñîñåäíåãî ðàñòåíèÿ.
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×èñëåííîñòü ýêçåìïëÿðîâ P. ajanensis, íàõîäÿùèõñÿ â èììàòóðíîì îíòîãå-
íåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè, ñîñòàâëÿåò 775 ýêç./ãà. Îíè ðàñïîëîæåíû ãëàâíûì îá-
ðàçîì ãðóïïàìè ïî âñåé ïðîáíîé ïëîùàäè (ðèñ. 1, À). Ïîýòîìó ýìïèðè÷åñêàÿ
êðèâàÿ ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r) íàõîäèòñÿ âûøå âåðõíåãî èìèòàöè-
îííîãî èíòåðâàëà (òàê íàçûâàåìàÿ «âèðòóàëüíàÿ àãðåãàöèÿ» [22]) íà âñåé äèñ-
òàíöèè àíàëèçà (ðèñ. 2, A). Ôóíêöèÿ K2(r) âûÿâëÿåò àãðåãèðîâàííîå ðàñïîëî-
æåíèå íà äâóõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ìàñøòàáàõ: ïðèñóòñòâóþò ãðóïïû ñî ñðåä-
íèì ðàäèóñîì îêîëî 7.5 ì, îáðàçîâàííûå áîëåå ÷åì 26-þ ðàñòåíèÿìè, è
ãðóïïû ñ ðàäèóñîì îêîëî 14.5 ì, òàêæå îáðàçîâàííûå áîëåå ÷åì 26-þ ðàñòå-
íèÿìè. Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèå:
ôóíêöèÿ D1(r) ïîêàçûâàåò, ÷òî ó 50 % îñîáåé áëèæàéøàÿ ñîñåäíÿÿ ðàñïîëîæå-
íà íà äèñòàíöèè äî îäíîãî ìåòðà; îäèíî÷íûå îñîáè ðàñïîëîæåíû íà äèñòàí-
öèè äî 5.8 ì îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Ôóíêöèÿ Hs(r) âûÿâëÿåò íåáîëüøèå ïóñ-
òûå ïðîñòðàíñòâà ìåæäó ðàñòåíèÿìè, ìàêñèìàëüíûé ðàäèóñ êîòîðûõ ñîñòàâ-
ëÿåò 8.2 ì. Ó÷èòûâàÿ ñðåäíèé ðàäèóñ êðîí ðàñòåíèé (0.6 ì) è ðàññòîÿíèÿ
ìåæäó íèìè, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî îêîëî ïîëîâèíû èç íèõ êîíòàêòèðóþò
êðîíàìè äðóã ñ äðóãîì.

Ýêçåìïëÿðû P. ajanensis â âèðãèíèëüíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè âè-
çóàëüíî ðàñïîëîæåíû çíà÷èòåëüíî áîëåå îäíîðîäíî, ÷åì òàêîâûå â èììàòóð-
íîì ñîñòîÿíèè (ðèñ. 1, Á), è èõ ÷èñëåííîñòü çíà÷èòåëüíî ìåíüøå (44.6 ýêç./ãà).
Íî ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè, êàê è â ñëó÷àå ñ èììàòóðíûìè ðàñòåíèÿìè,
ðàñïîëîæåíà âûøå âåðõíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà è âûÿâëÿåò áîëüøèå
ãðóïïû ñî ñðåäíèì ðàäèóñîì îêîëî 21.5 ì (ðèñ. 2, Á). Ôóíêöèÿ K2(r), íàîáî-
ðîò, ïîêàçûâàåò, ÷òî ýòè ãðóïïû — ñëåäñòâèå íåðàâíîìåðíîé ãóñòîòû ðàñòå-
íèé (òàê íàçûâàåìûå ýôôåêòû ïåðâîãî ïîðÿäêà), íî åñòü íåáîëüøèå ãðóïïû ñ
ðàäèóñîì îêîëî 5.5 ì, îáðàçîâàííûå 3-ìÿ ðàñòåíèÿìè, è ãðóïïû ñ ðàäèóñîì
îêîëî 14.5 ì, îáðàçîâàííûå 9-þ ðàñòåíèÿìè.

Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàþòñÿ.
Ó ïîëîâèíû èç íèõ áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå ðàñïîëîæåíî â ïðåäåëàõ
6 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 12 ì îò áëèæàéøèõ
ñîñåäíèõ. Òàêæå çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàþòñÿ ïóñòûå, íå çàíÿòûå ðàñòåíèÿìè
ïðîñòðàíñòâà, èõ ìàêñèìàëüíûé ðàäèóñ ñîñòàâëÿåò äî 26 ì. Ïðè ýòîì ðàäèóñ
êðîíû óâåëè÷èâàåòñÿ íå òàê áûñòðî (1.4 ì), ïîýòîìó òîëüêî íåìíîãèå äåðåâüÿ
ìîãóò ñîïðèêàñàòüñÿ êðîíàìè.

×èñëî ýêçåìïëÿðîâ â âèðãèíèëüíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè íîðìàëü-
íîé æèçíåííîñòè ïðèáëèçèòåëüíî â 6 ðàç ìåíüøå, ÷åì ÷èñëî âñåõ ðàñòåíèé
ýòîãî âîçðàñòíîãî ñîñòîÿíèÿ (ðèñ. 1, Á; ðèñ. 2, Â). Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè
g(r) âûÿâëÿåò àãðåãàöèþ íà òðåõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ìàñøòàáàõ — ãðóïïû
ñî ñðåäíèì ðàäèóñîì 4.5, 14.5 è 23.5 ì. Ôóíêöèÿ K2(r) âûÿâëÿåò ãðóïïû ïðè-
áëèçèòåëüíî òåõ æå ðàäèóñîâ, íî ïðè ýòîì ëèøü íåìíîãî âûõîäèò çà ïðåäåëû
èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ. Ïðè òàêèõ ðàäèóñàõ ýòè ãðóïïû îáðàçîâàíû
2—3-ìÿ, ðåäêî 5-þ ðàñòåíèÿìè. Çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàþòñÿ ðàññòîÿíèÿ ìåæ-
äó ñîñåäíèìè äåðåâüÿìè: D1(r) ïîêàçûâàåò, ÷òî áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå
ó 50 % äåðåâüåâ íàõîäèòñÿ íà ðàññòîÿíèè 16.1 ì, 100 % îñîáåé èìåþò ñîñåäà
íà ðàññòîÿíèè áîëåå 45 ì. Òàêæå çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàþòñÿ ðàçìåðû ïóñòûõ
ïðîñòðàíñòâ ìåæäó ðàñòåíèÿìè íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè, ñîñòàâëÿÿ áîëåå
45 ì.

P. ajanensis â ìîëîäîì ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè íå-
ñêîëüêî áîëåå ìíîãî÷èñëåííû ïî ñðàâíåíèþ ñ ýêçåìïëÿðàìè, íàõîäÿùèìèñÿ
â âèðãèíèëüíîì ñîñòîÿíèè (60.9 ýêç./ãà), íî âèçóàëüíî èõ ìîçàèêà îñòàåòñÿ

74



75

Ðèñ. 1. Ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé Picea ajanensis â ïðåäåëàõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëî-
ùàäåé.

Ãðóïïû ðàñòåíèé: À — â èììàòóðíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè (im1—im3), Á — â âèðãèíèëü-
íîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè (v1, v2), Â — â ìîëîäîì ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñî-
ñòîÿíèè (v3, g1), Ã — â ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ
(g2, g3). 1 — âñå äåðåâüÿ áåç ðàçäåëåíèÿ ïî æèçíåííîñòè, 2 — äåðåâüÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè,
3 — äåðåâüÿ ïîíèæåííîé è íèçêîé æèçíåííîñòè. Ïî ãîðèçîíòàëè è ïî âåðòèêàëè — îòíîñèòåëü-

íûå êîîðäèíàòû ðàñòåíèé.

Fig. 1. Spatial pattern of Picea ajanensis on the sample plots.

Plant groups: À — immature (im1—im3), Á — virginile (v1, v2), Â — young generative (v3, g1), Ã —
middle-aged and old generative plants (g2, g3). 1 — all plants, 2 — normal vitality plants, 3 — subnormal

and low vitality plants. Õ-, y-axis — relative plants coordinates.



áëèçêîé ñëó÷àéíîé (ðèñ. 1, Â). Êàê è äëÿ âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé, ôóíêöèÿ
ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r) ïîêàçûâàåò íàëè÷èå ãðóïï, ðàäèóñ êîòîðûõ ñîñòàâëÿåò
îò 3.5 äî 14.5 ì (ðèñ. 2, Ã). Ôóíêöèÿ K2(r) äàåò ñõîäíûå ðåçóëüòàòû: âûÿâëÿåò-
ñÿ òåíäåíöèÿ ê ðàçðåæåííîìó ðàñïîëîæåíèþ íà äèñòàíöèÿõ äî 1.5 ì, ãðóïïû ñ
ðàäèóñîì îêîëî 7.5 ì, îáðàçîâàííûå òðåìÿ ðàñòåíèÿìè, è áîëåå êðóïíûå ãðóï-
ïû (33.5 ì, áîëåå 26 ðàñòåíèé; 38.5 ì, ìíîãî áîëåå 26 ðàñòåíèé). Ðàññòîÿíèÿ
ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè íåñêîëüêî ìåíüøå, ÷åì â âèðãèíèëüíîì ñîñòîÿ-
íèè. Ó ïîëîâèíû èç íèõ áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ
5.5 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 17 ì îò áëèæàéøèõ
ñîñåäíèõ. Óìåíüøàþòñÿ è ïóñòûå ïðîñòðàíñòâà, íå çàíÿòûå ðàñòåíèÿìè, èõ
ìàêñèìàëüíûé ðàäèóñ ñîñòàâëÿåò 21 ì. Ðàäèóñ êðîí óâåëè÷èâàåòñÿ íå íàìíîãî
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Ðèñ. 1 (ïðîäîëæåíèå).



(äî 1.8 ì), ïîýòîìó, êàê è â ïðåäûäóùåì ñîñòîÿíèè, áîëüøèíñòâî äåðåâüåâ íå
ñîïðèêàñàåòñÿ êðîíàìè.

×èñëî ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî ïîëîâèíó
îò îáùåãî ÷èñëà ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 1, Â). Îäíàêî çíà÷è-
ìûõ îòëè÷èé ïî ñðàâíåíèþ ñî âñåé ñîâîêóïíîñòüþ ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ
ðàñòåíèé â ñòðóêòóðå ìîçàèêè íå îòìå÷àåòñÿ (ðèñ. 2, Ä). Òîëüêî ôóíêöèÿ K2(r)
òåïåðü ïðàêòè÷åñêè íå âûÿâëÿåò àãðåãèðîâàííîãî ðàñïîëîæåíèÿ ðàñòåíèé.
Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè âîçðàñòàþò — ó 50 % ðàñòåíèé áëè-
æàéøåå ñîñåäíåå íàõîäèòñÿ íà ðàññòîÿíèè äî 7.3 ì, âñå ðàñòåíèÿ èìåþò ñîñå-
äåé íà ðàññòîÿíèè äî 23.5 ì. Ðàçìåðû ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ òàêæå óâåëè÷èâàþò-
ñÿ, ñîñòàâëÿÿ áîëåå 27 ì.

Ãðóïïà ðàñòåíèé, íàõîäÿùèõñÿ â ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì
îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè, íåìíîãî÷èñëåííà (43.4 è 7.3 ýêç./ãà ñîîòâåòñò-
âåííî); ðàñòåíèÿ âèçóàëüíî ðàñïîëîæåíû ñêîðåå ñëó÷àéíî èëè êðóïíûìè
ãðóïïàìè (ðèñ. 1, Ã; ðèñ. 2, Ã). Àíàëèç ñòðóêòóðû èõ ìîçàèêè ñ èñïîëüçîâàíè-
åì ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè âûÿâëÿåò àãðåãàöèþ íà íåñêîëüêèõ ïðîñòðàí-
ñòâåííûõ ìàñøòàáàõ — îò 3.5 äî 31.5 ì (ðèñ. 2, Ä), ïîäòâåðæäàÿ íàëè÷èå êðóï-
íûõ ãðóïï è äîïîëíèòåëüíî óêàçûâàÿ íà íàëè÷èå ãðóïï îòíîñèòåëüíî íåáîëü-
øîãî ðàçìåðà. Îäíàêî ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé
â öåëîì ñëó÷àéíî, õîòÿ ïðèñóòñòâóþò íåìíîãî÷èñëåííûå ãðóïïû ñ ðàäèóñîì
4.5 (2, ðåäêî 3 ðàñòåíèÿ) è 12.5 ì (5 ðàñòåíèé). Ñëåäîâàòåëüíî, àãðåãàöèÿ, îá-
íàðóæèâàåìàÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè, îáóñëîâëåíà
ãëàâíûì îáðàçîì íåðàâíîìåðíîé ãóñòîòîé ðàñòåíèé. Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåä-
íèìè ðàñòåíèÿìè ïî ñðàâíåíèþ ñ ãðóïïîé ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé íå
ìåíÿþòñÿ, ó ïîëîâèíû èç íèõ áëèæàéøèå ñîñåäíèå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû â
ïðåäåëàõ 6.5 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 19 ì îò
áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Ðàçìåð ïóñòûõ, íå çàíÿòûõ ðàñòåíèÿìè ïðîñòðàíñòâ
óìåíüøàåòñÿ, ìàêñèìàëüíûé èõ ðàäèóñ ñîñòàâëÿåò 19 ì. Ñðàâíåíèå ðàäèóñà
êðîí (2.4 ì) è ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè äåðåâüÿìè ïîêàçûâàåò, ÷òî íåêî-
òîðàÿ èõ ÷àñòü (ìåíüøå ïîëîâèíû) íàõîäèòñÿ íà áëèçêîì ðàññòîÿíèè äðóã îò
äðóãà è íåêîòîðûå èç íèõ ìîãóò ñîïðèêàñàòüñÿ êðîíàìè.
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Ðèñ. 2. Õàðàêòåðèñòèêà ñòðóêòóðû ìîçàèê ðàñòåíèé Picea ajanensis ñ èñïîëüçîâàíèåì
÷åòûðåõ ñòàòèñòè÷åñêèõ ôóíêöèé.

A — èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ (im1—im3), Á — âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ (v1, v2), Â — âèðãèíèëüíûå
ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè, Ã — ìîëîäûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ (v3, g1), Ä — ìîëîäûå
ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè, Å — ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûå ãåíåðàòèâíûå
ðàñòåíèÿ (g2, g3); n — ÷èñëî ðàñòåíèé â ìîçàèêå. Ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ, ïóíê-
òèðíàÿ ëèíèÿ — îæèäàåìîå çíà÷åíèå â ñîîòâåòñòâèè ñ íóëü-ìîäåëüþ, ñåðîå ïîëå — èìèòàöèîí-
íûå ïðåäåëû (íóëü-ìîäåëü CSR). Ïî ãîðèçîíòàëè — ðàññòîÿíèå, äëÿ êîòîðîãî âû÷èñëåíà ôóíê-
öèÿ, ì; ïî âåðòèêàëè — çíà÷åíèÿ ôóíêöèé ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r), ôóíêöèè K2(r), ôóíêöèè ñôå-
ðè÷åñêîãî êîíòàêòà Hs(r), ôóíêöèè ðàñïðåäåëåíèÿ ðàññòîÿíèé äî k-ãî ñîñåäà Dk(r): 1 — D1(r), 2 —

D2(r), 3 — D4(r), 4 — D6(r), 5 — D8(r), 6 — D12(r), 7 — D16(r), 8 — D20(r), 9 — D25(r).

Fig. 2. Characteristic of mosaic structure of Picea ajanensis.

A — immature plants (im1—im3), Á — virgin plants (v1, v2), Â — virgin plants of normal vitality, Ã —
young generative plants (v3, g1), Ä — young generative plants of normal vitality, Å — middle-agged and
old generative plants (g2, g3); n — number of plants. Solid line — observed curve, dashed line —
expected value under null-model, gray area — simulation limits (null-model CSR). Õ-axis — distance,
m; y-axis — pair-correlation function g(r), K2(r)-function, spherical contact distribution function Hs(r),
distribution of distances to the k-th neighbor Dk(r): 1 — D1(r), 2 — D2(r), 3 — D4(r), 4 — D6(r), 5 —

D8(r), 6 — D12(r), 7 — D16(r), 8 — D20(r), 9 — D25(r).
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Ïðè ñîïîñòàâëåíèè ñòðóêòóðû ìîçàèê P. ajanensis â ñðåäíå- è ñòàðîâîçðà-
ñòíîì ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè è ðàñòåíèé â èììàòóðíîì
ñîñòîÿíèè ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò ñåãðåãàöèþ íà äèñòàíöèÿõ
îò 0.5 äî 4.5 ì è «ïðèòÿãèâàíèå» íà äèñòàíöèÿõ îò 22.5 ì è áîëåå (ðèñ. 3, À).
Ïðè ýòîì ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò îòòàëêèâàíèå íà äèñòàíöèÿõ 1.5—5.5 ì
è çàòåì íà äèñòàíöèÿõ 31.5—34.5 ì. Ôóíêöèÿ D1(r) ïîêàçûâàåò, ÷òî äëÿ ïîëî-
âèíû P. ajanensis â ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè áëèæàéøèé ýêçåìïëÿð â èììàòóð-
íîì ñîñòîÿíèè íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 2.7 ì (ò. å. ìíîãèå èììàòóðíûå îñîáè
P. ajanensis ðàñïîëàãàþòñÿ ïîä êðîíàìè ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé). Â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ äèñòàíöèÿ ìåæäó ýêçåìïëÿðàìè â ãåíåðàòèâíîì è èììàòóðíîì ñîñòî-
ÿíèè ñîñòàâëÿåò äî 8.6 ì.

Ïðè ñîïîñòàâëåíèè ñòðóêòóðû ìîçàèê P. ajanensis â ñðåäíå- è ñòàðîâîçðà-
ñòíîì ãåíåðàòèâíîì è â âèðãèíèëüíîì îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ ôóíêöèÿ
ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò ñåãðåãàöèþ ãåíåðàòèâíûõ è âèðãèíèëüíûõ
ðàñòåíèé íà äèñòàíöèÿõ îò 1.5 äî 3.5 ì (ðèñ. 3, Á). Íà áîëüøèõ äèñòàíöèÿõ
ôóíêöèÿ ïîêàçûâàåò íåçàâèñèìîå ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé. Äëÿ ïîëîâèíû îñî-
áåé â ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè áëèæàéøèé ýêçåìïëÿð â âèð-
ãèíèëüíîì ñîñòîÿíèè íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 7.9 ì; â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ýòî
ðàññòîÿíèå óâåëè÷èâàåòñÿ äî 25.7 ì.

Ñåìåíà P. ajanensis ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ñ ïîìîùüþ âåòðà [11, 23] íà ðàññòî-
ÿíèå äî 100 ì îò ìàòåðèíñêèõ äåðåâüåâ [23]. Ïðè îäíîðîäíîì ðàñïîëîæåíèè
âçðîñëûõ äåðåâüåâ, êîãäà íà îäíîì ãåêòàðå â ñðåäíåì îêîëî 50 ýêç. ïëîäîíîñÿ-
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Ðèñ. 3. Ñâÿçü ìîçàèê ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé Picea ajanensis
ñ ìîçàèêàìè èììàòóðíûõ (A) è âèðãèíèëüíûõ (Á) ðàñòåíèé.

Ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ, ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ — îæèäàåìîå çíà÷åíèå â ñîîòâåòñò-
âèè ñ íóëü-ìîäåëüþ, ñåðîå ïîëå — èìèòàöèîííûå ïðåäåëû (íóëü-ìîäåëü «independence»). Ïî ãî-
ðèçîíòàëè — ðàññòîÿíèå, äëÿ êîòîðîãî âû÷èñëåíà ôóíêöèÿ, ì; ïî âåðòèêàëè — çíà÷åíèÿ ôóíê-
öèé ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r), ôóíêöèè K2(r), ôóíêöèè ðàñïðåäåëåíèÿ ðàññòîÿíèé äî k-ãî ñîñåäà

Dk(r).

Fig. 3. Relation of middle-agged and old generative plants mosais with Picea ajanensis im-
mature (À) and virginal (Á) mosaics.

Solid line — observed curve, dashed line — expected value under null-model, gray area — simulation
limits (null-model «independence»). Õ-axis — distance, m; y-axis — pair-correlation function g(r),

K2(r)-function, distribution of distances to the k-th neighbor Dk(r).



ùèõ îñîáåé, ïðîèñõîäèò ðàâíîìåðíîå ïîêðûòèå ïîâåðõíîñòè ñåìåííûì ìàòå-
ðèàëîì. Ýòî ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî íà ôîðìèðîâàíèå ïîïóëÿöèîííîé ìîçàèêè
íå ìîæåò äåéñòâîâàòü ôàêòîð îãðàíè÷åííîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñåìÿí, óêàçûâà-
åìûé, â ÷àñòíîñòè, äëÿ òðîïè÷åñêèõ äðåâåñíûõ âèäîâ [2]. Â òîæå âðåìÿ ñåìåíà
òåðÿþò âñõîæåñòü óæå ê íà÷àëó âòîðîãî âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà [23], à èõ
ïðîðàñòàíèå íàïðÿìóþ ñâÿçàíî ñ íàëè÷èåì ïîëóðàçëîæèâøåãîñÿ âàëåæà èëè
ó÷àñòêîâ çåìëè áåç ïîäñòèëêè [17, 23, 24], ÷òî ïðèâîäèò ê íåîäíîðîäíîñòè ìî-
çàèêè ðàñòåíèé â èììàòóðíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè. Ïî íàøèì íàáëþ-
äåíèÿì, ÷àùå âñåãî ïðîðàñòàíèå ðàñòåíèé ïðîèñõîäèò íà ïíÿõ è âàëåæå ñàìîé
P. ajanensis, à òàêæå B. costata è ñòàðîì âàëåæå P. koraiensis. Èìåííî ñâÿçüþ ñ
âàëåæîì îáúÿñíÿåòñÿ òî, ÷òî èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íåáîëüøèìè
ãðóïïàìè ïî âñåé ïðîáíîé ïëîùàäè. Íàëè÷èå ãðóïï áîëüøèõ ðàçìåðîâ, ïî
âñåé âèäèìîñòè, îáóñëîâëåíî èñòîðèåé åñòåñòâåííûõ íàðóøåíèé äðåâîñòîÿ
(îáðàçîâàíèåì îêîí â ïîëîãå äðåâîñòîÿ â ðåçóëüòàòå âûïàäåíèÿ îòäåëüíûõ
èëè íåñêîëüêèõ äåðåâüåâ [6, 7] è ñïîñîáíîñòüþ ðàñòåíèé P. ajanensis âûäåð-
æèâàòü äëèòåëüíîå óãíåòåíèå. Ðàçìåð îêîí ïðè âåòðîâàëàõ â êåäðîâî-øèðîêî-
ëèñòâåííûõ ëåñàõ îáû÷íî íå ïðåâûøàåò 200—250 ì2 [25]. Ãðóïïû áîëüøèõ
ðàäèóñîâ (îêîëî 14.5 ì) ïîÿâëÿþòñÿ êàê ñëåäñòâèå îáðàçîâàíèÿ íåñêîëüêèõ
ñìåæíûõ îêîí, ïðè÷åì ýòè îêíà íå îáÿçàòåëüíî äîëæíû ïîÿâëÿòüñÿ îäíîâðå-
ìåííî. Ñïîñîáíîñòü P. ajanensis âûäåðæèâàòü äëèòåëüíîå óãíåòåíèå ïðèâîäèò
ê îáðàçîâàíèþ ðàçíîâîçðàñòíûõ ãðóïï (îò 7 äî 110 ëåò [7]) è íàêîïëåíèþ ðàñ-
òåíèé (775 ýêç./ãà) ÷àñòî ïîíèæåííîé è íèçêîé æèçíåííîñòè (îêîëî 90 % îò
÷èñëà âñåõ èììàòóðíûõ îñîáåé).

Ïîñêîëüêó ðàñòåíèÿ â èììàòóðíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè ñîïðè-
êàñàþòñÿ êðîíàìè, òî ïðè ïåðåõîäå â âèðãèíèëüíîå ñîñòîÿíèå ìåæäó íèìè
äîëæíà âîçíèêàòü äîñòàòî÷íî ñèëüíàÿ êîíêóðåíöèÿ çà ñâåò. Àíàëèç ïîêàçûâà-
åò, ÷òî ìîçàèêà âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äîâîëüíî íåîáû÷-
íîå îáðàçîâàíèå. Îíà ñôîðìèðîâàíà ãðóïïàìè ðàñòåíèé ðàçíîé æèçíåííîñòè.
Ñðåäíèé ðàäèóñ ãðóïï ñîñòàâëÿåò 5.5 (ïî 3 ýêç.) è 14.5 ì (ïî 9 ýêç.), ïðè ýòîì
÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ áîëüøèå ïðîñòðàíñòâà, ãäå P. ajanensis â âèðãèíèëüíîì îí-
òîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè íå âñòðå÷àåòñÿ. Â òî æå âðåìÿ â ìîçàèêå ïðèñóòñò-
âóþò íåìíîãî÷èñëåííûå ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè, ðàñïîëîæåííûå
íåáîëüøèìè ãðóïïàìè ïî 2—3 ðàñòåíèÿ èëè îäèíî÷íî íà ðàññòîÿíèè äî 45 ì
è áîëåå äðóã îò äðóãà (ðèñ. 1, Á). Àíàëèç ìîçàèêè âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé áåç
ó÷åòà æèçíåííîñòè ïîêàçûâàåò, ÷òî îíè îáðàçóþò áîëüøèå ãðóïïû, êîòîðûå
ïî ðåçóëüòàòàì ñðàâíåíèÿ ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè è ôóíêöèè K2(r) îáó-
ñëîâëåíû ýôôåêòàìè ïåðâîãî ïîðÿäêà — íåðàâíîìåðíîé ãóñòîòîé ðàñïîëîæåíèÿ
ðàñòåíèé ïî ïëîùàäè. Ó÷èòûâàÿ òî, ÷òî ðàñòåíèÿ P. ajanensis ñïîñîáíû äëè-
òåëüíî ïåðåíîñèòü óãíåòåíèå è âîçðàñò âèðãèíèëüíûõ îñîáåé, ñîãëàñíî èìåþ-
ùèìñÿ äàííûì [7], äîñòèãàåò èíîãäà 300 ëåò, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ýòè ãðóï-
ïû èìåþò äëèòåëüíûé ïåðèîä ôîðìèðîâàíèÿ. Ñóäÿ ïî âñåìó, ïåðåõîä íåáîëüøèõ
ãðóïï P. ajanensis â èììàòóðíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè íà âàëåæå â
âèðãèíèëüíîå ñîñòîÿíèå ñîïðîâîæäàåòñÿ áîëüøèì èçðåæèâàíèåì, êîãäà èç
ãðóïï â 26 è áîëåå îñîáåé íà òîì æå ïðîñòðàíñòâå îñòàåòñÿ îêîëî 3—9 ðàñòåíèé,
ïðè÷åì íîðìàëüíóþ æèçíåííîñòü èìååò ëèøü 1/6 ÷àñòü. Ýòè îñîáè óæå íå ñî-
ïðèêàñàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì êðîíàìè, çíà÷èò âíóòðèâèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ çà
ñâåò ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóåò, íî ðàñòåíèÿ ìîãóò êîíêóðèðîâàòü çà ñâåò ñ äðóãèìè
âèäàìè. Ïî-âèäèìîìó, äëÿ P. ajanensis íàèáîëåå ñëîæíûì ïåðèîäîì â æèç-
íåííîì öèêëå ÿâëÿåòñÿ ïåðåõîä èç èììàòóðíîãî â âèðãèíèëüíîå ñîñòîÿíèå, à
íå èç âèðãèíèëüíîãî â ãåíåðàòèâíîå, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ äðóãèõ âèäîâ-äîìè-
íàíòîâ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ [6, 7]. Èìåííî ñ íà÷àëà âèðãèíèëü-
íîãî âîçðàñòíîãî ñîñòîÿíèÿ íà÷èíàåòñÿ çàêëàäêà ìîçàèêè P. ajanensis.
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×èñëî ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ïðåâûøàåò ÷èñëî âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé,
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î íàêîïëåíèè ðàñòåíèé ïðåèìóùåñòâåííî â ñðåäíåâîç-
ðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè. Â ìîëîäîì ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè ðàñòå-
íèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè îáðàçóþò áîëåå îò÷åòëèâûå ãðóïïû, íî ñ òå÷å-
íèåì âðåìåíè îòäåëüíûå ãðóïïû ïåðåñåêàþòñÿ è íàêëàäûâàþòñÿ äðóã íà äðó-
ãà, îáðàçóÿ ñëîæíóþ êàðòèíó. Ýòî ïðîèñõîäèò ïîòîìó, ÷òî â ñîñòàâå äðåâîñòîÿ
ïðèñóòñòâóþò âèäû ñ ðàçëè÷íûìè æèçíåííûìè ñòðàòåãèÿìè, â ÷àñòíîñòè èìå-
þùèå ðàçëè÷íóþ ñêîðîñòü ðîñòà è îáùóþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè. Ïîýòî-
ìó ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê ðàñøèðåíèå, òàê è ñëèÿíèå îêîí, è, ÷òî î÷åíü âàæ-
íî, ïðîöåññû èõ çàðàñòàíèÿ ñòàíîâÿòñÿ î÷åíü ðàçíîîáðàçíûìè.

Èìåííî ýòèì ìîæíî îáúÿñíèòü ñîêðàùåíèå íåçàíÿòûõ ïðîñòðàíñòâ ñ 21 ì
äëÿ âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé äî 13 ì äëÿ ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé.
Èíòåðåñíî, ÷òî ÷èñëî ðàñòåíèé ñ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòüþ â ìîëîäîì ãåíå-
ðàòèâíîì ñîñòîÿíèè çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì â âèðãèíèëüíîì. Âåðîÿòíî, ðàñòå-
íèÿ, èìåâøèå ïîíèæåííóþ æèçíåííîñòü â âèðãèíèëüíîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿ-
íèè, ñïîñîáíû ïåðåõîäèòü â ãåíåðàòèâíîå ñîñòîÿíèå, íî çàòåì âñå æå îòìèðà-
þò èç-çà ãíèëè, òîãäà êàê ÷èñëî ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè îñòàåòñÿ
íåèçìåííûì è ïîñòåïåííî íàêàïëèâàåòñÿ (÷èñëî îòìåðøèõ ðàñòåíèé v3—g1
ñîñòàâëÿåò çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ñóõîñòîÿ). Ðàçðåæåííîå ðàñïîëîæåíèå ðàñòå-
íèé íà äèñòàíöèÿõ 1.5—2.5 ì («îòòàëêèâàíèå») ìîæíî îáúÿñíèòü èçðåæèâàíè-
åì, ñâÿçàííûì ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ êðîíû.

Ó ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé òàêæå âûÿâëÿþòñÿ
ãðóïïû, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì íåðàâíîìåðíîé ãóñòîòû ðàñòåíèé.
Â äàííîì ñëó÷àå íà ðàçìåðû ãðóïï âëèÿþò äâà ôàêòîðà: ñ îäíîé ñòîðîíû, èñ-
òîðèÿ åñòåñòâåííûõ íàðóøåíèé, à ñ äðóãîé — êîððåëÿöèÿ ñ ôàêòîðàìè, îáó-
ñëîâëåííûìè ðåëüåôîì ó÷àñòêà. Âòîðîå îáñòîÿòåëüñòâî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî
ïðîáíàÿ ïëîùàäü ðàñïîëîæåíà â ïðåäåëàõ âûñîòíîé ãðàíèöû, íà êîòîðîé êåä-
ðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà ïîñòåïåííî ñìåíÿþòñÿ òåìíîõâîéíûìè [10].
Ïîýòîìó áîëüøèíñòâî ðàñòåíèé âñå æå òÿãîòååò ê âåðõíåé ÷àñòè ïðîáíîé ïëî-
ùàäè è ê ñåâåðíûì ñêëîíàì.

Àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî ìíîãèå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ (÷óòü ìåíüøå ïîëî-
âèíû) íàõîäÿòñÿ áëèçêî äðóã ê äðóãó èëè äàæå ñîïðèêàñàþòñÿ êðîíàìè. Ïî-
ñêîëüêó P. ajanensis èìååò áîëüøóþ, ïëîòíóþ êðîíó, òî ïîä òàêèìè ãðóïïàìè
áóäåò ôîðìèðîâàòüñÿ îñîáûé ìèêðîêëèìàò. Äàëåå, êîãäà îäíî äåðåâî âûâà-
ëèòñÿ èëè óñîõíåò, äëÿ îñòàëüíûõ äåðåâüåâ óñëîâèÿ ðåçêî óõóäøàòñÿ, è îíè
òîæå íà÷íóò ïîãèáàòü. Ïðèìåðû òàêèõ ïðîöåññîâ åñòü íà íàøåé ïðîáíîé ïëî-
ùàäè [6, 7]. Òàêèì îáðàçîì, ýòà îñîáåííîñòü âèäà ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé îáðàçî-
âàíèÿ êðóïíûõ è ðàñøèðÿþùèõñÿ îêîí â äðåâîñòîå.

Ñòàðîâîçðàñòíûå äåðåâüÿ P. ajanensis âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íî. Ìàêñèìàëü-
íûé âîçðàñò ðàñòåíèé ñîñòàâëÿåò 317 ëåò [7]. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ê êîíöó
ñðåäíåâîçðàñòíîãî ñîñòîÿíèÿ ïðîöåññû îòìèðàíèÿ íà÷èíàþò ïðåîáëàäàòü íàä
ïðîöåññàìè ðîñòà, àíàëîãè÷íûå èçìåíåíèÿ ïðîèñõîäÿò è â êîðíåâîé ñèñòåìå.
Ïðè ýòîì ðàñòåíèÿ îòëè÷àþòñÿ ìàëîé ìîùíîñòüþ êîðíåâîé ñèñòåìû, èìåþ-
ùåé ãëóáèíó âñåãî 20—50 ñì [17], áîëüøîé âûñîòîé è ïàðóñíîñòüþ. Ïîýòîìó
ñèëüíûå âåòðà, õàðàêòåðíûå äëÿ âåñåííåãî è îñåííåãî ïåðèîäîâ, ÷àñòî âûçû-
âàþò âûâàë äåðåâüåâ P. ajanensis óæå â ñðåäíåâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì îíòî-
ãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè. Ñïîñîáñòâóåò ýòîìó òàêæå õðóïêîñòü äðåâåñèíû [11]
è çíà÷èòåëüíîå (áîëåå 60 % îò îáùåãî ÷èñëà äåðåâüåâ) ïîðàæåíèå ñåðäöåâèí-
íîé ãíèëüþ [6, 7].
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ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ïîêàçàëè, ÷òî ïðåîáðàçîâàíèå ñòðóêòóðû ìîçàèê
åëè àÿíñêîé Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Carr. ïðè ïðîõîæäåíèè
èìè âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèé èäåò ïî ïóòè îò ãðóïïîâîãî ðàçìåùåíèÿ â èììà-
òóðíîì ñîñòîÿíèè ê áëèçêîìó ê ñëó÷àéíîìó â ãåíåðàòèâíîì. Ïðè ýòîì îáðàçî-
âàíèå ãðóïï èììàòóðíûõ ðàñòåíèé ñâÿçàíî ñ ñóáñòðàòîì, à ðàçìåùåíèå âèðãè-
íèëüíûõ è ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ôîðìèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå ïðåîá-
ðàçîâàíèÿ ìîçàèêè èììàòóðíûõ ðàñòåíèé ïîä äåéñòâèåì ëîêàëüíîé èñòîðèè
íàðóøåíèé äðåâîñòîÿ. Ìîçàèêà ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ñêëàäûâàåòñÿ â òå÷å-
íèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè â ïðîöåññå ïåðåõîäà âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé â ãåíå-
ðàòèâíîå ñîñòîÿíèå. Òàêèì îáðàçîì, îñíîâíûì ôàêòîðîì, îáóñëîâëèâàþùèì
îáðàçîâàíèå ãðóïï ðàñòåíèé è â öåëîì ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ìîçàèêè P. aja-
nensis â ìàñøòàáàõ â íåñêîëüêî ãåêòàðîâ, ÿâëÿåòñÿ ëîêàëüíàÿ èñòîðèÿ íàðóøå-
íèé äðåâîñòîÿ (ðàñïðåäåëåííûé ïî âðåìåíè ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ îêîí). Åñëè
ðàññìàòðèâàòü ýòîò ïðîöåññ â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ñòîëåòèé, òî ïîÿâëåíèå
óñëîâèé, íåîáõîäèìûõ äëÿ ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé, ãëàâíûì èç êîòîðûõ
ÿâëÿåòñÿ ñâåò (ò. å. íàëè÷èå îêîí â ïîëîãå), ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñêîðåå ñòîõàñòè-
÷åñêèì ïðîöåññîì. Ïîýòîìó ðàçìåùåíèå ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ïðàêòè÷åñêè
ñëó÷àéíî.
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S U M M A R Y

We studied structure and described Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex
Carr. population mosaic formation process in Korean pine-broadleaved forest in the
Sikhote-Alin mountain range in the south of the Russian Far East. The study was
performed on two permanent sample plots (1.5 ha and 10.5 ha) established in virgin
forest on the territory of Verhneussurijsky Research Station of the Institute of Biolo-
gy and Soil Science, FEB RAS. One of the permanent sample plots (10.5 ha) was
specifically designed for the study of population mosaics of tree species and covers
an area required for the analysis of their structure. The population mosaic of the
P. ajanensis was characterized for the first time. The mosaic was divided into
sub-groups according to discrete description of the plants ontogeny. Four summary
statistics developed for the study of point patterns was used for the analysis of popu-
lation mosaic structure. It is shown that structure of mosaics formed by plants of dif-
ferent ages transforms from clustered distribution (immature plants) to an almost
random (generative plants). Mosaic of adult plants is formed at the time of transition
from immature to virginal age. Plant accumulation begins early in virginalal age.
Prolonged plants accumulation leads to the fact that certain groups overlap. Forma-
tion of large and expanding gaps in canopy is associated with the death of generati-
ve trees. Clustered distribution at various ages is related to heterogeneous environ-
ment and caused by history of local stand disturbance — spatial and temporal pro-
cess of canopy gaps formation.

K e y w o r d s : Picea ajanensis, spatial structure, population mosaic, Korean pi-
ne-broadleaved, the Russian Far East.
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