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Ïðîâåäåí àíàëèç ñòðóêòóðû è îïèñàí ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèîííîé ìî-
çàèêè Abies nephrolepis (Trautv.) Maxim. â êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîì ëåñó íà þãå
ðîññèéñêîãî Äàëüíåãî Âîñòîêà, ãîðíàÿ ñèñòåìà Ñèõîòý-Àëèíü. Èññëåäîâàíèå âûïîë-
íåíî íà äâóõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ (1.5 è 10.5 ãà), çàëîæåííûõ íà òåððèòî-
ðèè Âåðõíåóññóðèéñêîãî ñòàöèîíàðà ÔÍÖ Áèîðàçíîîáðàçèÿ ÄÂÎ ÐÀÍ â êîðåííîì
ñîîáùåñòâå. Îäíà èç ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëîùàäåé (10.5 ãà) ñîçäàíà ñïåöèàëüíî äëÿ
èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê äðåâåñíûõ âèäîâ è èìååò ðàçìåðû, íåîá-
õîäèìûå äëÿ îïèñàíèÿ ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû öåíîïîïóëÿöèé âèäîâ-äîìèíàí-
òîâ. Äëÿ îïèñàíèÿ ìîçàèê â ðàáîòå èñïîëüçîâàí äåìîãðàôè÷åñêèé ïîäõîä, ïîçâîëÿþ-
ùèé ó÷åñòü îñîáåííîñòè âîçðàñòíîãî ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé. Â ðåçóëüòàòå èññëåäîâàíèÿ
óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðåîáðàçîâàíèå ñòðóêòóðû ìîçàèê A. nephrolepis èäåò îò ãðóïïîâîãî
ðàçìåùåíèÿ (èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ) ê ñëó÷àéíîìó (ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ). Ìîçàèêà
ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé çàêëàäûâàåòñÿ ïðè ïåðåõîäå èììàòóðíûõ ðàñòåíèé â âèð-
ãèíèëüíîå îíòîãåíåòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå. Â îòëè÷èå îò Picea ajanensis, ó êîòîðîé, íà÷è-
íàÿ ñ âèðãèíèëüíîãî ñîñòîÿíèÿ ðàñòåíèÿ íàêàïëèâàþòñÿ, ôîðìèðîâàíèå ìîçàèêè
A. nephrolepis èäåò ïî ïóòè èçðåæèâàíèÿ ðàñòåíèé íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îíòîãåíåçà,
íà÷èíàÿ ñ èììàòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ. Òàêèì îáðàçîì, âèä èìååò âûðàæåííóþ R-ñòðàòå-
ãèþ. Â öåëîì ãðóïïîâîå ðàçìåùåíèå íà ðàçíûõ ýòàïàõ ñâÿçàíî ñ íåîäíîðîäíîñòüþ
óñëîâèé ñðåäû è îáóñëîâëåíî èñòîðèåé ëîêàëüíûõ íàðóøåíèé äðåâîñòîÿ: ðàñïðåäå-
ëåííûì âî âðåìåíè è ïî ïëîùàäè ïðîöåññîì îáðàçîâàíèÿ îêîí â ïîëîãå äðåâîñòîÿ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Abies nephrolepis, ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà, ïîïóëÿöè-
îííàÿ ìîçàèêà, êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà, Äàëüíèé Âîñòîê.

Ðåøåíèå âîïðîñîâ, ñâÿçàííûõ ñ ïðîñòðàíñòâåííûì ðàñïðåäåëåíèåì, ÷èñ-
ëåííîñòüþ è óñòîé÷èâûì ñîñóùåñòâîâàíèåì ïîïóëÿöèé âèäîâ, ÿâëÿåòñÿ âàæ-
íîé è àêòóàëüíîé çàäà÷åé ýêîëîãèè. Ýòè âîïðîñû èìåþò êëþ÷åâîå çíà÷åíèå
äëÿ ïîíèìàíèÿ òîãî, êàê ôîðìèðóþòñÿ óñòîé÷èâûå ëåñíûå ýêîñèñòåìû è êàê
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ïîääåðæèâàåòñÿ èõ ñóùåñòâîâàíèå [1, 2]. Ïîïóëÿöèîííûå ìîçàèêè âèäîâ, ñî-
ñòîÿùèå èç îñîáåé ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé, îòðàæàþò ÷åðòû æèç-
íåííûõ ñòðàòåãèé è îñîáåííîñòè âçàèìîäåéñòâèÿ ðàñòåíèé ñ îêðóæàþùåé ñðå-
äîé â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè [3, 4]. Îñîáîå çíà÷åíèå èìååò àíàëèç ñòðóêòóðû
òàêèõ ìîçàèê â ìàëîíàðóøåííûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ñ ðàçíûì âèäî-
âûì áîãàòñòâîì, à òàêæå âûÿâëåíèå ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ ôîðìèðîâàíèå è
äèíàìèêó òàêèõ ñîîáùåñòâ.

Îáúåêòîì äàííîé ðàáîòû ÿâëÿþòñÿ ñìåøàííûå ëåñà ñ ñîñíîé êîðåéñêîé
Pinus koraiensis Sieb. et Zucc., ðàñïðîñòðàíåííûå íà þãå ðîññèéñêîãî Äàëüíåãî
Âîñòîêà, â Ñåâåðî-Âîñòî÷íîé ÷àñòè Êèòàÿ, íà Êîðåéñêîì ï-îâå è ÷àñòè îñòðî-
âîâ ßïîíèè. Äðåâîñòîè êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ îáû÷íî îáðàçîâàíû
îòíîñèòåëüíî áîëüøèì ÷èñëîì âèäîâ äåðåâüåâ (äî 30 è áîëåå íà ïëîùàäè
1.5—2 ãà), èìåþùèõ ðàçíûå æèçíåííûå ñòðàòåãèè. Ðàçëè÷èÿ â æèçíåííûõ
ñòðàòåãèÿõ ïðèâîäÿò ê ðàçíîîáðàçèþ ñòðóêòóð ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê è ïðî-
ÿâëÿþòñÿ â îñîáåííîñòÿõ ïðîöåññîâ èõ ôîðìèðîâàíèÿ è äèíàìèêè. Îñîáîå
çíà÷åíèå èìååò íàëè÷èå ñîõðàíèâøèõñÿ ìàëîíàðóøåííûõ äðåâîñòîåâ íà òåð-
ðèòîðèè ãîðíîé ñèñòåìû Ñèõîòý-Àëèíü. Òàêèå ñìåøàííûå äðåâîñòîè ÿâëÿþò-
ñÿ îäíèìè èç ïîñëåäíèõ äåâñòâåííûõ ëåñîâ â óìåðåííîì ïîÿñå ñåâåðíîãî ïî-
ëóøàðèÿ [5].

Îáû÷íî ïðè àíàëèçå ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê äðåâåñíûõ ðàñòå-
íèé âûäåëÿþò íåñêîëüêî ãðóïï îñîáåé ïî ôîðìàëüíûì ïðèçíàêàì, â ÷àñòíî-
ñòè ïî âûñîòå èëè äèàìåòðó [4, 6]. Òàêîå óñëîâíîå ðàçäåëåíèå íå ïîçâîëÿåò
ó÷èòûâàòü îñîáåííîñòè âîçðàñòíîãî ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé è íå äàåò âîçìîæíîñòè
âûÿâèòü ñâÿçè ïðîöåññîâ ôîðìèðîâàíèÿ öåíîïîïóëÿöèè ñ ñîáûòèÿìè â äðåâî-
ñòîå. Ïîäðàçäåëåíèå îáùåé ïîïóëÿöèîííîé ìîçàèêè íà îòäåëüíûå ìîçàèêè
ðàñòåíèé, íàõîäÿùèõñÿ íà îäíîì ýòàïå îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, äàåò áî-
ëåå òî÷íûé ðåçóëüòàò. Ïîëó÷åííûé òàêèì îáðàçîì íàáîð ìîçàèê ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê ñâîåîáðàçíûé âðåìåííîé ðÿä, ïîêàçûâàþùèé, êàê ïðîèñõîäèò
ôîðìèðîâàíèå ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû öåíîïîïóëÿöèè.

Îäíèì èç äîìèíèðóþùèõ âèäîâ â äðåâîñòîÿõ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ
ëåñîâ ÿâëÿåòñÿ ïèõòà áåëîêîðàÿ Abies nephrolepis (Trautv.) Maxim. [4, 6—10].
Îòäåëüíûå ñâåäåíèÿ î ñòðóêòóðå ìîçàèê, îáðàçóåìûõ ðàñòåíèÿìè ýòîãî âèäà,
áûëè ïðåäñòàâëåíû â ðÿäå ðàáîò [6, 9, 10]. Îäíàêî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïðî-
öåññû ôîðìèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê äðåâåñíûõ âèäîâ êåäðîâî-øèðî-
êîëèñòâåííûõ ëåñîâ, â òîì ÷èñëå A. nephrolepis, à òàêæå äåéñòâóþùèå íà íèõ
ôàêòîðû, íå îïèñàíû.

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû — àíàëèç ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ ïðîñòðàíñò-
âåííîé ñòðóêòóðû öåíîïîïóëÿöèè Abies nephrolepis â êåäðîâî-øèðîêîëèñò-
âåííîì ëåñó íà þãå ðîññèéñêîãî Äàëüíåãî Âîñòîêà (ãîðíàÿ ñèñòåìà Ñèõîòý-
Àëèíü).

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ

Òåððèòîðèÿ èññëåäîâàíèÿ. Èññëåäîâàíèå áûëî ïðîâåäåíî íà çàïàäíîì
ìàêðîñêëîíå þæíîé ÷àñòè ãîðíîé ñèñòåìû Ñèõîòý-Àëèíü íà òåððèòîðèè
Âåðõíåóññóðèéñêîãî ñòàöèîíàðà ÔÍÖ Áèîðàçíîîáðàçèÿ ÄÂÎ ÐÀÍ (4400 ãà,
44°01R35.3S ñ. ø., 134°12R59.8S â. ä.), ãäå áûëà ñîçäàíà ñåðèÿ ïðîáíûõ ïëîùàäåé
â äåâñòâåííîì êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîì ëåñó, íå èñïûòûâàâøåì ïðÿìîãî
âëèÿíèÿ õîçÿéñòâåííîé äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà çà ïîñëåäíèå 1000—1200 ëåò
[11, 12]. Îäíà èç òàêèõ ïðîáíûõ ïëîùàäåé èìååò ðàçìåð 10.5 ãà, ÷òî ïîçâîëÿåò
îõâàòèòü òåððèòîðèþ, íåîáõîäèìóþ äëÿ óñòîé÷èâîãî ñóùåñòâîâàíèÿ öåíîïî-
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ïóëÿöèé îñíîâíûõ âèäîâ-äîìèíàíòîâ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ è
èçó÷àòü ñòðóêòóðó èõ ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê [13].

Äëÿ äàííîé òåððèòîðèè õàðàêòåðåí ìóññîííûé êëèìàò ñ îòíîñèòåëüíî
äëèííîé è õîëîäíîé çèìîé è òåïëûì, äîæäëèâûì ëåòîì. Ñðåäíåãîäîâàÿ âåëè-
÷èíà îñàäêîâ ñîñòàâëÿåò 832 ìì, ñðåäíåãîäîâàÿ òåìïåðàòóðà âîçäóõà ñîñòàâ-
ëÿåò 0.9 °Ñ. Ñàìûé õîëîäíûé ìåñÿö — ÿíâàðü (ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà –32 °Ñ),
íàèáîëåå òåïëûé ìåñÿö — èþëü (ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà +27 °Ñ) [14].

Òåððèòîðèÿ èññëåäîâàíèÿ ïîêðûòà ñìåøàííûìè ëåñàìè, ñðåäè êîòîðûõ
ïðåîáëàäàþò êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà ñ ñîñíîé êîðåéñêîé, îáðàçóþ-
ùèå âûñîòíûé ïîÿñ äî 800 ì íàä óð. ìîðÿ. Îñíîâíûìè âèäàìè â äðåâîñòîÿõ
òàêèõ ñîîáùåñòâ ÿâëÿþòñÿ A. nephrolepis, Betula costata (Trautv.) Regel, Picea
ajanensis (Siebold et Zucc.) Carr., Pinus koraiensis Siebold et Zucc. è Tilia amu-
rensis Rupr. Íà áîëüøèõ âûñîòàõ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà ïîñòåïåííî
ñìåíÿþòñÿ òåìíîõâîéíûìè ïèõòîâî-åëîâûìè ëåñàìè [7].

Ñáîð äàííûõ. Ñáîð äàííûõ ïðîâîäèëñÿ íà äâóõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëî-
ùàäÿõ (ÏÏÏ): 71-2010 ðàçìåðîì 1.5 ãà (150 � 100 ì) è 72-2013 ðàçìåðîì
10.5 ãà (300 � 350 ì). Ïðîáíàÿ ïëîùàäü 71-2010 ðàñïîëîæåíà íà âûñîòå îêîëî
750 ì íàä óð. ìîðÿ â ñðåäíåé ÷àñòè ñêëîíà çàïàäíîé ýêñïîçèöèè, èìåþùåãî
óêëîí 22°. Ïðîáíàÿ ïëîùàäü 72-2013 ðàñïîëîæåíà â âåðõíåé è ñðåäíåé ÷àñòè
ñêëîíîâ çàïàäíîé, þãî-çàïàäíîé è ñåâåðî-çàïàäíîé ýêñïîçèöèé ñ óêëîíîì îò
10° äî 25°. Ïðîáíûå ïëîùàäè íàõîäÿòñÿ íà ðàññòîÿíèè 200 ì äðóã îò äðóãà è
çàëîæåíû â êîðåííîì ñîîáùåñòâå, îòíîñÿùåìñÿ ê öåíòðàëüíîìó òèïó êåäðî-
âî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ (òèïè÷íûå êåäðîâíèêè) íà âåðõíåé ãðàíèöå ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ ñîñíû êîðåéñêîé. Ïî êëàññèôèêàöèè Á. Ï. Êîëåñíèêîâà [7], ýòî
ñâåæèå ãîðíûå êåäðîâíèêè ñ ëèïîé è æåëòîé áåðåçîé íà ìàëîìîùíûõ äåëþâè-
àëüíî-ýëþâèàëüíûõ ïî÷âàõ óìåðåííî èíñîëèðóåìûõ ìåñòîïðîèçðàñòàíèé.
Ïîäðîáíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ïðîáíûõ ïëîùàäåé äàíà â ðàáîòå [12].

Äëÿ èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèîííûõ ìîçàèê äðåâåñíûõ âèäîâ â òå÷å-
íèå ïîëåâûõ ñåçîíîâ 2010—2015 ãã. áûëè ïðîâåäåíû ðåâèçèè ïðîáíûõ ïëî-
ùàäåé, â õîäå êîòîðûõ áûëè ïîëó÷åíû ñõåìû ðàñïîëîæåíèÿ äåðåâüåâ. Íà
ÏÏÏ 71-2010 ó÷èòûâàëèñü æèâûå ðàñòåíèÿ ñëåäóþùèõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿ-
íèé: èììàòóðíûå (òðè ôàçû), âèðãèíèëüíûå (òðè ôàçû), ãåíåðàòèâíûå (ìîëî-
äûå ãåíåðàòèâíûå, ñðåäíåâîçðàñòíûå ãåíåðàòèâíûå, ñòàðîâîçðàñòíûå ãåíåðà-
òèâíûå). Íà ÏÏÏ 72-2013 ó÷èòûâàëèñü æèâûå ðàñòåíèÿ, íà÷èíàÿ ñ âèðãèíèëü-
íîãî ñîñòîÿíèÿ. Ïðè îïðåäåëåíèè îíòîãåíåòè÷åñêîãî è æèçíåííîãî ñîñòîÿíèÿ
ðàñòåíèé A. nephrolepis áûëà èñïîëüçîâàíà ðàáîòà Ò. À. Êîìàðîâîé ñ ñîàâòîðà-
ìè, ïîñâÿùåííàÿ îíòîãåíåçó ýòîãî âèäà [15], à òàêæå ðàáîòà Î. Â. Ñìèðíîâîé
è Ì. Â. Áîáðîâñêîãî [16]. Æèçíåííîå ñîñòîÿíèå áûëî îïðåäåëåíî òîëüêî äëÿ
âèðãèíèëüíûõ è ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé, ïîñêîëüêó ïðàêòè÷åñêè âñå
èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ èñïûòûâàþò çíà÷èòåëüíîå óãíåòåíèå, à ñðåäíå- è ñòàðî-
âîçðàñòíûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ ôîðìèðóþò ïîëîã äðåâîñòîÿ, íå èñïûòûâà-
þò çàòåíåíèÿ è íàõîäÿòñÿ â óñëîâèÿõ, áëèçêèõ ê îïòèìàëüíûì.

Àíàëèç ñòðóêòóðû ìîçàèê. Äëÿ âñòðå÷àþùèõñÿ â ïðèðîäå òî÷å÷íûõ ìîçà-
èê, êîòîðûå ÷àñòî èìåþò ÿâíóþ íåîäíîðîäíîñòü ïî ãóñòîòå, êàê, íàïðèìåð,
ìîçàèêè âèðãèíèëüíûõ è èììàòóðíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 1a; 1b), îñîáåííî âàæíî
èñïîëüçîâàíèå íåñêîëüêèõ ñòàòèñòè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé, ïîçâîëÿþùèõ îïèñû-
âàòü ðàçíûå àñïåêòû ñòðóêòóðû [17, 18]. Â äàííîé ðàáîòå ìû ïðèìåíèëè ñëå-
äóþùèå ñòàòèñòè÷åñêèå ïîêàçàòåëè: 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). Ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòèõ ôóíêöèé ñòðîèòñÿ
óñðåäíåííàÿ ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ è êðèâàÿ íà îñíîâå òàê íàçûâàåìîé
íóëü-ìîäåëè, ïðåäïîëàãàþùåé îòñóòñòâèå ñâÿçåé ìåæäó òî÷êàìè. Åñëè ýìïè-
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ðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ôóíêöèè îòêëîíÿåòñÿ îò íóëü-ìîäåëè è, ïîìèìî òîãî, âûõî-
äèò çà ïðåäåëû èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ, òî ýôôåêò ñ÷èòàåòñÿ ñòàòèñòè÷åñêè
çíà÷èìûì [17]. Èìèòàöèîííûå èíòåðâàëû ñòðîÿòñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà
Ìîíòå-Êàðëî [17].

Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò îòíîñèòåëüíóþ ãóñòîòó òî÷åê íà
äèñòàíöèè r îò «ñðåäíåé» (ôîêàëüíîé) òî÷êè ìîçàèêè. Åñëè ýìïèðè÷åñêàÿ
êðèâàÿ ôóíêöèè ðàñïîëîæåíà âûøå âåðõíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà, ïîëó-
÷åííîãî ñ èñïîëüçîâàíèåì íóëü-ìîäåëè ïðè äàííîì çíà÷åíèè r, òî ýòî îçíà÷à-
åò àãðåãèðîâàííîå ðàñïîëîæåíèå òî÷åê íà äèñòàíöèè r. Ðàñïîëîæåíèå ýìïèðè-
÷åñêîé êðèâîé íèæå íèæíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà îçíà÷àåò ðàçðåæåííîå
ðàñïîëîæåíèå íà äèñòàíöèè r. Ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò èçìåíåíèå îòíîñè-
òåëüíîé ãóñòîòû òî÷åê íà äèñòàíöèè r îò ôîêàëüíîé òî÷êè. Åñëè ýìïèðè÷åñêàÿ
êðèâàÿ ðàñïîëîæåíà íèæå íèæíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà, ïîëó÷åííîãî ñ
èñïîëüçîâàíèåì íóëü-ìîäåëè, ïðè äàííîì çíà÷åíèè r, òî ýòî îçíà÷àåò àãðåãè-
ðîâàííîå ðàñïîëîæåíèå òî÷åê äî äèñòàíöèè r. Ðàñïîëîæåíèå ýìïèðè÷åñêîé
êðèâîé âûøå âåðõíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà ãîâîðèò î ðàçðåæåííîì ðàñ-
ïîëîæåíèè òî÷åê äî äèñòàíöèè r. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ìîçàèêè èìåþò ÿâíî
âûðàæåííóþ íåîäíîðîäíîñòü ãóñòîòû (ãåòåðîãåííîñòü), ôóíêöèÿ K2(r) ïîçâî-
ëÿåò ïîëó÷èòü áîëåå òî÷íûå ðåçóëüòàòû, ÷åì ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè. Äè-
ñòàíöèè, íà êîòîðûõ âûÿâëÿåòñÿ àãðåãèðîâàííîå ðàñïîëîæåíèå ñ èñïîëüçîâà-
íèåì ôóíêöèé g(r) è K2(r) ìîæíî òðàêòîâàòü êàê ñðåäíèå ðàäèóñû ãðóïï
òî÷åê. Íàáîð êóìóëÿòèâíûõ ôóíêöèé Dk(r) ïðè âûáðàííûõ çíà÷åíèÿõ k ïîêà-
çûâàþò âåðîÿòíîñòü îáíàðóæèòü k-ãî ñîñåäà â ïðåäåëàõ äèñòàíöèè r îò ôî-
êàëüíîé òî÷êè. Â ÷àñòíîñòè, ôóíêöèÿ D1(r) ïîêàçûâàåò âåðîÿòíîñòü îáíàðó-
æèòü ïåðâóþ ñîñåäíþþ òî÷êó. Ïîìèìî ýòîãî, êîãäà ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíê-
öèè K2(r) èëè ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîëó÷åí ñðåäíèé ðàäèóñ ãðóïïû
òî÷åê, òî íàáîð ôóíêöèé Dk(r) ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñðåä-
íåãî ÷èñëà òî÷åê, îáðàçóþùèõ ãðóïïó. Äëÿ ýòîãî íóæíî îïðåäåëèòü, ñêîëüêî
ñîñåäíèõ òî÷åê ìîæåò áûòü îáíàðóæåíî â ïðåäåëàõ ïîëó÷åííîãî ðàäèóñà r.
Ôóíêöèÿ ñôåðè÷åñêîãî êîíòàêòà Hs(r) îïèñûâàåò ðàñïðåäåëåíèå ðàññòîÿíèé
îò ïðîèçâîëüíîãî ïîëîæåíèÿ äî áëèæàéøåé òî÷êè ìîçàèêè. Òàê æå êàê è ôóí-
êöèÿ Dk(r), îíà ÿâëÿåòñÿ êóìóëÿòèâíîé ôóíêöèåé è ïðèíèìàåò çíà÷åíèÿ îò 0
äî 1. Ôóíêöèÿ Hs(r) ïîëåçíà äëÿ òîãî, ÷òîáû õàðàêòåðèçîâàòü ìîçàèêè ñ áîëü-
øèìè ïóñòûìè îáëàñòÿìè, íå çàíÿòûìè òî÷êàìè, èíûìè ñëîâàìè, îíà îïðåäå-
ëÿåò ðàñïðåäåëåíèå ðàçìåðîâ «îêîí» â ìîçàèêå.

Äàííûå ÏÏÏ 71-2010 (1.5 ãà) áûëè èñïîëüçîâàíû äëÿ àíàëèçà ñòðóêòóðû
ìîçàèêè èììàòóðíûõ ðàñòåíèé; äàííûå ÏÏÏ 72-2013 (10.5 ãà) èñïîëüçîâàíû
äëÿ àíàëèçà ñòðóêòóðû ìîçàèê âèðãèíèëüíûõ, ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ, ñðåäíå-
è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé. Äëÿ çàäà÷ àíàëèçà ðàñòåíèÿ îò-
äåëüíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé áûëè îáúåäèíåíû â ñëåäóþùèå ãðóïïû:
à) èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ (im1, im2, im3), á) âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ (v1, v2),
â) ìîëîäûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ (v3, g1), ã) ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûå ãåíå-
ðàòèâíûå ðàñòåíèÿ (g2, g3). Òàêîå îáúåäèíåíèå áûëî âûïîëíåíî ïîòîìó, ÷òî
ðàñòåíèÿ â íåêîòîðûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ, â ÷àñòíîñòè v3 è g1, ñëèø-
êîì ìàëî÷èñëåííû äëÿ àíàëèçà (òðåáóåòñÿ íå ìåíåå 50—70 ðàñòåíèé) [17].
Âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ òðåòüåé ïîäãðóïïû áûëè îáúåäèíåíû ñ ãåíåðàòèâíû-
ìè ïåðâîé ïîäãðóïïû, ïîñêîëüêó îíè íàõîäÿòñÿ â ïåðåõîäíîì ñîñòîÿíèè, êî-
òîðîå çàâèñèò íå îò èõ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, à îò óñëîâèé ñðåäû [16].

Ñ èñïîëüçîâàíèåì ïåðå÷èñëåííûõ âûøå ñòàòèñòè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé ìû
èññëåäîâàëè ñòðóêòóðó ìîçàèê ðàñòåíèé â êàæäîé âîçðàñòíîé ãðóïïå (îäíî-
ìåðíûé àíàëèç) è, êðîìå òîãî, òåñòèðîâàëè íåçàâèñèìîñòü ðàñïîëîæåíèÿ
èììàòóðíûõ è âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé îò ðàñïîëîæåíèÿ ñðåäíå- è ñòàðîâîçðà-
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ñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé (äâóìåðíûé àíàëèç). Àíàëèç âûïîëíÿëñÿ ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû Programita [19]. Äëÿ îäíîìåðíîãî àíàëèçà èñïîëüçî-
âàëàñü íóëü ìîäåëü CSR (complete spatial randomness), ò. å. ïðåäïîëîæåíèå,
÷òî ðàñòåíèÿ äîëæíû áûòü ðàñïîëîæåíû ñëó÷àéíî. Äëÿ òîãî ÷òîáû îöåíèòü
àññîöèàöèè ìåæäó ìîçàèêàìè ðàñòåíèé ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé
(ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ è èììàòóðíûõ èëè âèðãèíèëüíûõ),
ìû èñïîëüçîâàëè íóëü-ìîäåëü «independence» (íåçàâèñèìîñòü) [19]. Ïîñêîëü-
êó ìîçàèêà ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ñôîðìèðîâà-
ëàñü çíà÷èòåëüíî ðàíüøå, ÷åì ìîçàèêè èììàòóðíûõ è âèðãèíèëüíûõ ðàñòå-
íèé, äëÿ ïîñòðîåíèÿ èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ ìû ôèêñèðîâàëè ðàñïîëîæå-
íèå ïåðâûõ, íî ðàíäîìèçèðîâàëè ðàñïîëîæåíèå âòîðûõ. Èìèòàöèîííûå
èíòåðâàëû ïîñòðîåíû íà îñíîâå 199 èìèòàöèé èñõîäíûõ ìîçàèê. Ñ èñïîëüçî-
âàíèåì ôóíêöèè Dk(r) áûëè íàéäåíû âåðîÿòíîñòè îáíàðóæåíèÿ 1, 2, 4, 6, 8, 12,
16, 20 è 25-ãî ñîñåäíåãî ðàñòåíèÿ.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ È ÈÕ ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

×èñëåííîñòü îñîáåé A. nephrolepis â èììàòóðíîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè
ñîñòàâëÿåò 694 ýêç./ãà. Îíè çàíèìàþò âñþ ïðîáíóþ ïëîùàäü è âèçóàëüíî ðàñ-
ïîëîæåíû ãðóïïàìè (ðèñ. 1a). Ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿ-
öèè ðàñïîëîæåíà âûøå âåðõíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà íà âñåé äèñòàíöèè
àíàëèçà («âèðòóàëüíàÿ àãðåãàöèÿ» [19]) è âûõîäèò íà «ïëàòî» íà äèñòàíöèè
îêîëî 20.5 ì (ðèñ. 2a). Ôóíêöèÿ K2(r) âûÿâëÿåò àãðåãèðîâàííîå ðàñïîëîæåíèå
ðàñòåíèé íà íåñêîëüêèõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ìàñøòàáàõ: ãðóïïû ñî ñðåäíèì ðà-
äèóñîì îêîëî 4.5 ì, îáðàçîâàííûå 13 ðàñòåíèÿìè, ãðóïïû ñ ðàäèóñîì 12.5 ì
(áîëåå 26 ðàñòåíèé) è ãðóïïû ñ ðàäèóñîì 19.5 ì (áîëåå 26 ðàñòåíèé). Ðàññòîÿ-
íèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèå: ôóíêöèÿ D1(r)
ïîêàçûâàåò, ÷òî ó ïîëîâèíû èç íèõ áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå íàõîäèòñÿ â
ïðåäåëàõ 1.4 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 6 ì îò
áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ (ðèñ. 2ñ). Ôóíêöèÿ Hs(r) âûÿâëÿåò îòíîñèòåëüíî íåáîëü-
øèå ïóñòûå ïðîñòðàíñòâà, íå çàíÿòûå ðàñòåíèÿìè, èõ ìàêñèìàëüíûé ðàäèóñ
ñîñòàâëÿåò 6.5 ì (ðèñ. 2d). Ñîïîñòàâëåíèå ñðåäíåãî ðàäèóñà êðîíû ðàñòåíèé â
ýòîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè, êîòîðûé ñîñòàâëÿåò 0.75—1.25 ì [15], è ðàññòîÿ-
íèé ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè ïîêàçûâàåò, ÷òî áîëüøèíñòâî èç íèõ (âêëþ-
÷àÿ òå, ÷òî îáðàçóþò ãðóïïû ñ íàèìåíüøèì ñðåäíèì ðàäèóñîì) íàõîäÿòñÿ íà
òàêîì óäàëåíèè äðóã îò äðóãà, ÷òî îíè íå êîíòàêòèðóþò êðîíàìè.

Ïðè ïåðåõîäå èç èììàòóðíîãî â âèðãèíèëüíîå âîçðàñòíîå ñîñòîÿíèå îñòà-
åòñÿ îêîëî 30 % ðàñòåíèé (213 ýêç./ãà), ïðè ýòîì îíè ðàñïðåäåëåíû ïî âñåé
ïðîáíîé ïëîùàäè ñ íåðàâíîìåðíîé ãóñòîòîé (ðèñ. 1b). Ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ
ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè, òàê æå êàê è äëÿ èììàòóðíûõ ðàñòåíèé, ðàñïîëî-
æåíà âûøå âåðõíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà íà âñåé äèñòàíöèè àíàëèçà
(«âèðòóàëüíàÿ àãðåãàöèÿ») è âûõîäèò íà «ïëàòî» íà äèñòàíöèè ïðèáëèçèòåëü-
íî 22.5 ì (ðèñ. 2b). Ôóíêöèÿ K2(r) âûÿâëÿåò íàëè÷èå àãðåãèðîâàííîãî ðàñïî-
ëîæåíèÿ íà íåñêîëüêèõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ìàñøòàáàõ: ãðóïïû ñ ðàäèóñîì
îò 0.5 (2 ðàñòåíèÿ) äî 33.5 ì (áîëåå 25 ðàñòåíèé). Íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííû
ãðóïïû ñ ðàäèóñîì 8.5 ì (îáðàçîâàíû â ñðåäíåì 9 ðàñòåíèÿìè). Ðàññòîÿíèÿ
ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè óâåëè÷èâàþòñÿ ïî÷òè â äâà ðàçà, ó ïîëîâèíû
èç íèõ áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 3.3 ì, îäèíî÷íûå
ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 11 ì îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ
(ðèñ. 2ñ). Ðàçìåð ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ, íå çàíÿòûõ ðàñòåíèÿìè, òàêæå óâåëè÷è-
âàåòñÿ ïî÷òè â äâà ðàçà, èõ ìàêñèìàëüíûé ðàäèóñ òåïåðü ñîñòàâëÿåò 12 ì
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(ðèñ. 2d). Áîëåå ÷åì â äâà ðàçà (äî 1.75—2.25 ì) óâåëè÷èâàåòñÿ ñðåäíèé ðàäèóñ
êðîíû äåðåâà [15] è òåïåðü ÷óòü ìåíüøå ïîëîâèíû èç íèõ ìîãóò ñîïðèêàñàòüñÿ
êðîíàìè.

×èñëî ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè ñîñòàâëÿåò ïðèáëèçèòåëüíî ÷åò-
âåðòü (56 øò./ãà) îò îáùåãî ÷èñëà âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 1b, ðèñ. 2e).
Íåñìîòðÿ íà ýòî, ñòðóêòóðà èõ ìîçàèêè ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàåò ñî ñòðóêòóðîé
ìîçàèêè âñåõ âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé: ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè òàêæå âû-
ÿâëÿåò áîëüøèå ãðóïïû («âèðòóàëüíàÿ àãðåãàöèÿ») è ôóíêöèÿ K2(r) âûÿâëÿåò
ãðóïïû ñ òåìè æå ñðåäíèìè ðàäèóñàìè. Îäíàêî çíà÷èòåëüíî âîçðîñøèå ìàê-
ñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè è K2(r) ïîêàçûâàþò, ÷òî
ãðóïïû ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè áîëåå ÷åòêî âûðàæåííûå, ÷åì ó

485

Ðèñ. 1. Ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé Abies nephrolepis â ïðåäåëàõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëî-
ùàäåé.

a — èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ (im1—im3), b — âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ (v1, v2), c — ìîëîäûå ãåíåðà-
òèâíûå ðàñòåíèÿ (v3, g1), d — ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ (g2, g3). · — âñå
ðàñòåíèÿ áåç ðàçäåëåíèÿ íà æèçíåííîñòü, � — ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè, D — ðàñòåíèÿ
íèçêîé è ïîíèæåííîé æèçíåííîñòè. Ïî ãîðèçîíòàëè è ïî âåðòèêàëè îòíîñèòåëüíûå êîîðäèíàòû

ðàñòåíèé.

Fig. 1. Spatial distribution of Abies nephrolepis on the sample plots.

a — immature (im1—im3), b — virginal (v1, v2), c — young generative (v3, g1), d — middle-aged and old
generative plants (g2, g3). · — all plants, D — subnormal and low vitality plants, � — normal vitality

plants. X-axis and y-axis — relative of coordinates of plants.
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âñåõ âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé â öåëîì. Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ðàñòåíèÿìè íîðìàëü-
íîé æèçíåííîñòè áîëüøå, ÷åì ó âñåõ âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé: ó ïîëîâèíû èç
íèõ áëèæàéøèé ñîñåä íàõîäèòñÿ íà ðàññòîÿíèè 5 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ ðàñ-
ïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 18.6 ì îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Áîëüøå è ðàçìåðû
ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ — îíè äîñòèãàþò 21.6 ì.

×èñëåííîñòü ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ïðèáëèçèòåëüíî â äâà ðàçà
ìåíüøå, ÷åì âèðãèíèëüíûõ (98.3 ýêç./ãà), îíè òàêæå ðàñïîëîæåíû ïî âñåé
ïðîáíîé ïëîùàäè, íî îáðàçóþò áîëåå âûðàæåííûå, ÷åì ó âèðãèíèëüíûõ ðàñ-
òåíèé, ãðóïïû (ðèñ. 1c). Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò íàëè÷èå
ãðóïï ñ ðàäèóñîì 20.5 ì (ðèñ. 2c). Ôóíêöèÿ K2(r) âûÿâëÿåò àãðåãèðîâàííîå
ðàñïîëîæåíèå íà íåñêîëüêèõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ìàñøòàáàõ: ãðóïïû ñî ñðåä-
íèì ðàäèóñîì 7.5 ì (äî 4 ðàñòåíèé), ñ ðàäèóñîì 18.5 ì (16—20 ðàñòåíèé) è
33.5 ì (áîëåå 25 ðàñòåíèé). Ðàññòîÿíèå ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ âèðãèíèëüíûì ñîñòîÿíèåì ñòàíîâèòñÿ áîëüøå, ó ïîëîâèíû èç íèõ
áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå ðàñïîëîæåíî íà äèñòàíöèè äî 4.1 ì, îäèíî÷íûå
ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 14 ì îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Íå-
ñêîëüêî óìåíüøàþòñÿ ïóñòûå ïðîñòðàíñòâà, íå çàíÿòûå ðàñòåíèÿìè. Èõ ìàê-
ñèìàëüíûé ðàäèóñ ñîñòàâëÿåò ïðèáëèçèòåëüíî 10 ì. Ðàäèóñ êðîíû óâåëè÷èâà-
åòñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ âèðãèíèëüíûìè ðàñòåíèÿìè ïðèáëèçèòåëüíî íà ÷åòâåðòü,
äîñòèãàÿ 2.00—3.00 ì [15]; ò. å. âíîâü, êàê ýòî áûëî â èììàòóðíîì ñîñòîÿíèè,
áîëüøèíñòâî îñîáåé íàõîäèòñÿ ñëèøêîì äàëåêî äðóã îò äðóãà, ÷òîáû ñîïðèêà-
ñàòüñÿ êðîíàìè.

×èñëî ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè ñîñòàâ-
ëÿåò îêîëî ïîëîâèíû (56 ýêç./ãà) îò îáùåãî ÷èñëà, íî ñòðóêòóðà èõ ìîçàèêè
ñõîäíà ñî ñòðóêòóðîé ìîçàèêè âñåõ ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 1c;
2f). Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè èìååò ñõîäíûé âèä, íî åå ìàêñèìàëüíîå çíà-
÷åíèå áîëüøå (áîëåå ãóñòûå ãðóïïû). Ôóíêöèÿ K2(r) òàêæå áîëåå ÿâíî ïîêàçû-
âàåò òåíäåíöèþ ê ðàçðåæåííîìó ðàñïîëîæåíèþ íà äèñòàíöèÿõ 0.5—2.5 ì è
ãðóïïû ñ ðàäèóñîì 7.5 ì (6—7 ðàñòåíèé). Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòå-
íèÿìè íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè áîëüøå, ÷åì ó âñåé ñîâîêóïíîñòè ìîëîäûõ
ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé. Ó ïîëîâèíû èç íèõ áëèæàéøèé ñîñåä íàõîäèòñÿ íà ðàñ-
ñòîÿíèè äî 5.1 ì, åäèíè÷íûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 16.2 ì
îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Êðîìå òîãî, ïî÷òè â äâà ðàçà áîëåå çíà÷èòåëüíûì
(18.2 ì) ÿâëÿåòñÿ ðàçìåð ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ.

×èñëåííîñòü ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ÷èñëåííîñòüþ ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ìåíüøå (65.8 ýêç./ãà), îíè òàêæå
ðàñïîëîæåíû ïî âñåé ïðîáíîé ïëîùàäè (ðèñ. 1d). Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿ-
öèè âûÿâëÿåò ãðóïïû ñ ðàäèóñîì îêîëî 23.5 ì, ïðè ýòîì íà äèñòàíöèÿõ
0.5—1.5 ì ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé ñëó÷àéíîå (ðèñ. 2d). Ôóíêöèÿ K2(r) âûÿâ-
ëÿåò òåíäåíöèþ ê ðàçðåæåííîìó ðàñïîëîæåíèþ íà äèñòàíöèè 1.5 ì è òåíäåí-
öèþ ê àãðåãèðîâàííîìó ðàñïîëîæåíèþ â íåñêîëüêèõ ìàñøòàáàõ (ãðóïïû ñ ðà-
äèóñîì 7.5, 18.5 è 24.5 ì, 2—3 ðàñòåíèÿ), íî â öåëîì íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ
èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ. Ôóíêöèÿ D1(r) ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàññòîÿíèÿ ìåæäó
ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè ïðîäîëæàþò óâåëè÷èâàòüñÿ, ó ïîëîâèíû èç íèõ áëè-
æàéøèå ñîñåäíèå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû â ïðåäåëàõ 5.4 ì, îäèíî÷íûå ðàñòå-
íèÿ ðàñïîëîæåíû íà äèñòàíöèè äî 16 ì îò ñîñåäíèõ (ðèñ. 2d). Óâåëè÷èâàþòñÿ
è ïóñòûå ïðîñòðàíñòâà, èõ ìàêñèìàëüíûé ðàäèóñ ñîñòàâëÿåò 17 ì (ðèñ. 2d). Ðà-
äèóñ êðîíû, ñîñòàâëÿþùèé 3.00—3.50 ì [15], óâåëè÷èâàåòñÿ íåçíà÷èòåëüíî,
ïîýòîìó, êàê è â ïðåäûäóùåì ñîñòîÿíèè, áîëüøèíñòâî ðàñòåíèé íàõîäèòñÿ
ñëèøêîì äàëåêî äðóã îò äðóãà, ÷òîáû êîíòàêòèðîâàòü êðîíàìè.

Ïðè ñîïîñòàâëåíèè ñòðóêòóðû ìîçàèê A. nephrolepis â ñðåäíå- è ñòàðîâîç-
ðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì è èììàòóðíîì ñîñòîÿíèÿõ ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè
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ïîêàçûâàåò àãðåãèðîâàíèå ðàñòåíèé íà äèñòàíöèÿõ 1.5—2.5 ì è áîëåå 25.5 ì
(ðèñ. 3à). Ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé ñêîðåå íåçà-
âèñèìîå, îäíàêî åñòü òåíäåíöèÿ àãðåãàöèè ìîçàèê íà äèñòàíöèè îêîëî 3 ì,
òåíäåíöèÿ ê ñåãðåãàöèè íà äèñòàíöèÿõ 0.5—1.5 ì è ñåãðåãàöèÿ íà äèñòàíöèÿõ
20.5, 24.5—25.5, 29.5—30.5 ì. Ôóíêöèÿ D1(r) ïîêàçûâàåò, ÷òî ó ïîëîâèíû ãå-
íåðàòèâíûõ ðàñòåíèé áëèæàéøåå èììàòóðíîå íàõîäèòñÿ íà ðàññòîÿíèè äî
2.3 ì, ò. å. ìíîãèå èç íèõ ïîïàäàþò ïîä êðîíû ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé. Îäè-
íî÷íûå èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà äèñòàíöèè äî 5.8 ì îò áëèæàé-
øèõ ãåíåðàòèâíûõ.

Ïðè ñîïîñòàâëåíèè ñòðóêòóðû ìîçàèê A. nephrolepis â ñðåäíå- è ñòàðîâîç-
ðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì è âèðãèíèëüíîì ñîñòîÿíèÿõ ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿ-
öèè ïîêàçûâàåò ïðàêòè÷åñêè íåçàâèñèìîå ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé (ðèñ. 3b).
Ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò òåíäåíöèþ ê ñåãðåãàöèè íà äèñòàíöèÿõ 0.5—1.5 ì
è àãðåãàöèþ íà äèñòàíöèè îêîëî 7 ì. Ó ïîëîâèíû ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé áëè-
æàéøèå âèðãèíèëüíûå íàõîäÿòñÿ íà äèñòàíöèè äî 4.1 ì, ò. å. íåêîòîðûå èç
íèõ ìîãóò ïîïàäàòü ïîä êðîíû ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé. Îäèíî÷íûå âèðãè-
íèëüíûå ðàñòåíèÿ íàõîäÿòñÿ íà ðàññòîÿíèè äî 12.1 ì îò áëèæàéøèõ ãåíåðà-
òèâíûõ.

Ñ ó÷åòîì ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ìîçàèêè A. ne-
phrolepis ìîæåò áûòü îïèñàí ñëåäóþùèì îáðàçîì. Ñåìåíà ðàñòåíèé äàííîãî
âèäà ðàçíîñÿòñÿ âåòðîì è ìîãóò ðàâíîìåðíî ïîêðûâàòü ïðîñòðàíñòâà. Îíè ìî-
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Ðèñ. 3. Ñâÿçü ìîçàèê ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé Abies nephrole-
pis ñ ìîçàèêàìè èììàòóðíûõ (a) è âèðãèíèëüíûõ (b) ðàñòåíèé.

Ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ, ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ — îæèäàåìîå çíà÷åíèå â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ íóëü-ìîäåëüþ, ñåðîå ïîëå — èìèòàöèîííûå ïðåäåëû (íóëü-ìîäåëü «antecedent condi-
tions»). Ïî ãîðèçîíòàëè — ðàññòîÿíèå, äëÿ êîòîðîãî âû÷èñëåíà ôóíêöèÿ, ì. Ïî âåðòèêàëè —
çíà÷åíèå ôóíêöèé ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r), ôóíêöèè K2(r), ôóíêöèè ðàñïðåäåëåíèÿ ðàññòîÿíèé

äî k-ãî ñîñåäà Dk(r).

Fig. 3. Relation of Abies nephrolepis middle-aged and old generative plant mosaics with mo-
saics of immature (a) and virginal (b) plants.

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

K2(r)-function, k-th neighbour distance distribution Dk(r).



ãóò ïðîðàñòàòü íà ïî÷âå, õîòÿ ïî äàííûì Ò. À. Êîìàðîâîé [20], ïðîöåíò ïðè-
æèâàíèÿ ïðè ýòîì çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì íà âàëåæå. Ïîñêîëüêó èììàòóðíûå
ðàñòåíèÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé òåíåâûíîñëèâîñòüþ [8, 15], òî îíè íàêàï-
ëèâàþòñÿ ïîä ïîëîãîì äðåâîñòîÿ, îáðàçóÿ ãðóïïû ñ âîçðàñòîì ðàñòåíèé äî
120 ëåò [12]. Áîëåå ìåëêèå ãðóïïû, âåðîÿòíåå âñåãî, îáóñëîâëåíû ñâÿçüþ ñ
ñóáñòðàòîì, òàê êàê á *îëüøàÿ ÷àñòü ñåìÿí ýòîãî âèäà ïðèæèâàåòñÿ íà ïîëóðàç-
ëîæèâøèõñÿ ïíÿõ è âàëåæå [20], ò. å. îòäåëüíûå ïíè è âàëåæ ïðåäñòàâëÿþò ñî-
áîé ëîêàëüíûå ó÷àñòêè, áëàãîïðèÿòíûå äëÿ ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé A. nephrolepis.
Ôîðìèðîâàíèå áîëåå êðóïíûõ ãðóïï äîëæíî áûòü ñâÿçàíî ñ îáðàçîâàíèåì
îêîí â ïîëîãå äðåâîñòîÿ, ïîòîìó ÷òî âåðîÿòíîñòü âûæèâàíèÿ èììàòóðíûõ ðàñ-
òåíèé â ìåñòàõ ñ ëó÷øèìè óñëîâèÿìè îñâåùåííîñòè âûøå, ïðè ýòîì îòäåëü-
íûå íåáîëüøèå ãðóïïû ìîãóò îáúåäèíÿòüñÿ è îáðàçîâûâàòü ãðóïïû áîëåå âû-
ñîêîãî ïîðÿäêà. Ïðè ïåðåõîäå èç èììàòóðíîãî â âèðãèíèëüíîå âîçðàñòíîå ñî-
ñòîÿíèå îñòàåòñÿ îêîëî 30 % ðàñòåíèé, ÷òî çíà÷èòåëüíî áîëüøå, ÷åì ó
P. ajanensis è P. koraiensis è åùå ðàç ïîäòâåðæäàåò áîëüøóþ òåíåâûíîñëè-
âîñòü ðàñòåíèé A. nephrolepis [21, 22].

Ñîïîñòàâëåíèå ñòðóêòóðû ìîçàèê âñåõ âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé è òîëüêî
òåõ ðàñòåíèé, êîòîðûå èìåþò íîðìàëüíóþ æèçíåííîñòü, ïîçâîëÿåò ãîâîðèòü î
òîì, ÷òî îáùàÿ ìîçàèêà âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé — ýòî ðåçóëüòàò ñëîæåíèÿ è
îáúåäèíåíèÿ îòäåëüíûõ ãðóïï, êîòîðûå ñâÿçàíû ñ ïîÿâëåíèåì îêîí. Ïî âñåé
âèäèìîñòè, ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè îáðàçóþò ãðóïïû â ìåñòàõ ñ
èìåþùèìèñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ îêíàìè â ïîëîãå. Êîãäà îêíî «çàêðûâàåòñÿ»,
ãðóïïà âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé ìîæåò ñîõðàíÿòüñÿ ïîä ïîëîãîì äðåâîñòîÿ äîë-
ãîå âðåìÿ âñëåäñòâèå òåíåâûíîñëèâîñòè ðàñòåíèé. Â òàêîì ñëó÷àå ãëàâíûì ôàê-
òîðîì, îïðåäåëÿþùèì íàëè÷èå ãðóïï è â öåëîì ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé, ÿâëÿ-
åòñÿ èñòîðèÿ åñòåñòâåííûõ íàðóøåíèé äðåâîñòîÿ [12]. Ïðîöåññ èçðåæèâàíèÿ
ðàñòåíèé ïðîäîëæàåòñÿ âïëîòü äî äîñòèæåíèÿ èìè ñðåäíåâîçðàñòíîãî ãåíåðà-
òèâíîãî ñîñòîÿíèÿ. Ïî÷òè 3/4 îñîáåé â âèðãèíèëüíîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè
èìåþò ïîíèæåííóþ è íèçêóþ æèçíåííîñòü, íî åñëè ñðàâíèòü åå ñ P. ajanensis,
òî ó ïîñëåäíåãî âèäà ÷èñëî ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè â 2 ðàçà ìåíüøå
[22]. Âåðîÿòíî, íåñìîòðÿ íà ÷åðòû ñõîäñòâà ýòèõ âèäîâ, ðàñòåíèÿ A. nephrolepis
ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ â áîëåå çàòåíåííûõ óñëîâèÿõ, ÷åì ðàñòåíèÿ P. ajanensis. Íî
ïðè ýòîì âîçìîæíàÿ äëèòåëüíîñòü îæèäàíèÿ óëó÷øåíèÿ óñëîâèé ó P. ajanensis
âûøå, ÷åì ó A. nephrolepis (ìàêñèìàëüíûé îòìå÷åííûé âîçðàñò âèðãèíèëüíûõ
ðàñòåíèé P. ajanensis äîñòèãàåò 298 ëåò, A. nephrolepis — 171 ãîä [12]).

Ñèòóàöèÿ ñ ìîëîäûìè ãåíåðàòèâíûìè ðàñòåíèÿìè àíàëîãè÷íà òàêîâîé ñ
âèðãèíèëüíûìè. Ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè îáðàçóþò áîëåå âûðàæåí-
íûå ãðóïïû, êîòîðûå, ïî âñåé âèäèìîñòè, ñâÿçàíû ñ èìåþùèìèñÿ â íàñòîÿùåå
âðåìÿ îêíàìè, à îáùàÿ ìîçàèêà ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé — ýòî ðå-
çóëüòàò íàëîæåíèÿ îòäåëüíûõ ãðóïï. Ó÷èòûâàÿ, ÷òî A. nephrolepis ïðîèçðàñòà-
åò íåáîëüøèìè ãðóïïàìè, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ìîëîäûå ãåíåðàòèâíûå
ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè âûäåëÿþòñÿ êàê íàèáîëåå õîðîøî ðàçâèâà-
þùèåñÿ â ãðóïïå, à îñòàëüíûå âîêðóã çàäåðæèâàþòñÿ â ðàçâèòèè. Â îòëè÷èå îò
äðóãèõ âèäîâ [21, 22] ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ íå íàêàïëèâàþòñÿ, à èõ ÷èñëî ïî-
ñòåïåííî óìåíüøàåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåé æèçíè, èìåþùåé îòíîñèòåëüíî íå-
áîëüøóþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü (ìàêñèìàëüíûé çàôèêñèðîâàííûé âîçðàñò —
214 ëåò [12]). Âñå ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî âèä èìååò âûðàæåííóþ
R-ñòðàòåãèþ [23].

Ðàñïîëîæåíèå ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé â îñíîâ-
íîì áëèçêî ê ñëó÷àéíîìó, ïîñêîëüêó íåìíîãèì èç íèõ óäàåòñÿ äîñòè÷ü ýòîãî
ñîñòîÿíèÿ. Îòìå÷àåìîå íà îñíîâå èñïîëüçîâàíèÿ ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè
íàëè÷èå êðóïíûõ ãðóïï, ìîæåò áûòü îáúÿñíåíî êàê ëîêàëüíûìè îñîáåííîñòÿ-
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ìè ñðåäû, òàê è ýêîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè âèäà. Ó P. ajanensis â îòëè÷èå
îò A. nephrolepis â ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå îñîáåé, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî ðàñòåíèÿ íàõîäÿòñÿ áëèçêî äðóã ê äðóãó, à ó íåêîòîðûõ ïðîèñ-
õîäèò ñìûêàíèå êðîí [22]. Òàêèì îáðàçîì, ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ìîçàèê íà
ïðîòÿæåíèè îíòîãåíåçà ó äâóõ âèäîâ èìååò ðàçíûé õàðàêòåð: ó P. ajanensis
íàèáîëüøåå èçðåæèâàíèå ïðîèñõîäèò ïðè ïåðåõîäå èç èììàòóðíîãî â âèðãè-
íèëüíîå ñîñòîÿíèå (îòìèðàåò áîëüøàÿ ÷àñòü ðàñòåíèé), à äàëåå èäåò íàêîïëå-
íèå îñîáåé, ó A. nephrolepis ïîñòåïåííîå èçðåæèâàíèå ïðîèñõîäèò íà ïðîòÿæå-
íèè âñåé æèçíè, ðàññòîÿíèå ìåæäó ãåíåðàòèâíûìè ðàñòåíèÿìè áîëüøå, ÷åì
ìåæäó âèðãèíèëüíûìè. Ê âçðîñëîìó ñîñòîÿíèþ 40—50 % äåðåâüåâ A. nephro-
lepis ïîðàæåíû ñåðäöåâèííîé ãíèëüþ [8] è, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî êîðíåâàÿ ñèñòå-
ìà ó äåðåâüåâ ðàçâèòà ëó÷øå, ÷åì ó P. ajanensis, ïðè ìàëîé ìîùíîñòè ïî÷â (íå
áîëåå 20 ñì), îíè ïîäâåðæåíû ñèëüíîìó âåòðîâàëó è áóðåëîìó.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå â êîðåííîì êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîì ñîîá-
ùåñòâå íà þãå ðîññèéñêîãî Äàëüíåãî Âîñòîêà (ãîðíàÿ ñèñòåìà Ñèõîòý-Àëèíü),
ïîêàçàëè, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé Abies nephrolepis
(Trautv.) Maxim. ïðè ïðîõîæäåíèè èìè îíòîãåíåçà èçìåíÿåòñÿ îò ìåëêîãðóï-
ïîâîãî â èììàòóðíîì ñîñòîÿíèè äî ñðåäíå- è êðóïíîãðóïïîâîãî — â âèðãè-
íèëüíîì è ìîëîäîì ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèÿõ è äàëåå ñòàíîâèòñÿ áîëåå èëè
ìåíåå ñëó÷àéíûì â ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì. Ïðè ýòîì îáðà-
çîâàíèå ãðóïï â èììàòóðíîì ñîñòîÿíèè, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ ñóáñòðàòîì, à õà-
ðàêòåð ðàñïîëîæåíèÿ îñîáåé â âèðãèíèëüíîì è ìîëîäîì ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿ-
íèÿõ ôîðìèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå ïðåîáðàçîâàíèÿ ìîçàèêè èììàòóðíûõ ðàñòå-
íèé â ñîîòâåòñòâèè ñ èñòîðèåé ëîêàëüíûõ íàðóøåíèé äðåâîñòîÿ. Â îòëè÷èå îò
P. ajanensis ôîðìèðîâàíèå ìîçàèêè A. nephrolepis èäåò ïóòåì èçðåæèâàíèÿ
ðàñòåíèé íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îíòîãåíåçà: îò èììàòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ äî ñðåä-
íåâîçðàñòíîãî ãåíåðàòèâíîãî. Îïèñàííûå îñîáåííîñòè ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé ïî-
êàçûâàþò, ÷òî âèä èìååò âûðàæåííóþ R-ñòðàòåãèþ.

Îñíîâíóþ ðîëü â îáðàçîâàíèè ãðóïï ðàñòåíèé è ôîðìèðîâàíèè îáùåé ìî-
çàèêè A. nephrolepis â ìàñøòàáå íåñêîëüêèõ ãåêòàðîâ èãðàåò èñòîðèÿ ëîêàëü-
íûõ íàðóøåíèé äðåâîñòîÿ, ò. å. ðàñïðåäåëåíèå âî âðåìåíè è ïî òåððèòîðèè
ìîìåíòîâ îáðàçîâàíèÿ îêîí, â ïðåäåëàõ êîòîðûõ ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå ýêî-
ëîãè÷åñêèõ óñëîâèé, ïðåæäå âñåãî óñëîâèé îñâåùåííîñòè. Åñëè ðàññìàòðè-
âàòü ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ îêîí â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ñòîëåòèé, òî îí èìååò,
ñêîðåå, ñòîõàñòè÷åñêèé õàðàêòåð. Ïîýòîìó ðàçìåùåíèå ãåíåðàòèâíûõ ðàñòå-
íèé ïðàêòè÷åñêè ñëó÷àéíî.
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FORMATION OF SPATIAL MOSAIC OF ABIES NEPHROLEPIS
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© T. Ya. Petrenko,*, 1, 2 A. M. Omelko,1 A. A. Zhmerenetsky,1

O. N. Ukhvatkina,1 L. A. Sibirina1

1 Federal Scientific center of the East Asia terrestrial biodiversity FEB RAS,
Vladivostok, Russia

2 Far Eastern Federal University, Vladivostok, Russia
* E-mail: petrenkotya@gmail.com

S U M M A R Y

We studied structure and described formation of Abies nephrolepis (Trautv.)
Maxim. population mosaic in Korean pine-broadleaved forest of the Sikhote-Alin
mountain range in the south of Russian Far East. The study was performed on two
permanent sample plots (1.5 ha and 10.5 ha) established in primary forest of Verh-
neussuriysky Research Station of the Federal Scientific center of the East Asia ter-
restrial biodiversity, FEB RAS. One of the permanent sample plots (10.5 ha) was
specifically designed for studying tree population mosaic. It covers an area necessa-
ry for the analysis of population structure of the dominant tree species. To describe
the population mosaics we use demographic approach that allows to consider speci-
fic features of plant ontogeny. It is established, that mosaic structure transforms
from contagious (immature plants) to normal (generative plants) distribution. Mosa-
ic of generative plants is formed at the time of transition from immature to virginal
ontogenetic stage. Unlike mosaic of Picea ajanensis (Siebold et Zucc.) Carr., where
plants continuously accumulated starting from virginal stage, mosaic of A. nephro-
lepis continues to thin out starting from immature stage. Thus, this species is charac-
terized by R-strategy. Contagious distribution at different ontogenetic stages is asso-
ciated with environmental heterogeneity and is due to the history of local stand dis-
turbances: a spatial and temporal process of canopy gaps formation.

K e y w o r d s: Abies nephrolepis, spatial structure, population mosaic, Korean
pine-broadleaved forest, the Russian Far East.
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Èçó÷åíû ýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè, îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà è ïðîäóêòèâ-
íîñòü Vaccinium vitis-idaea L. â ñâåòëîõâîéíûõ ëåñàõ Èêàòñêîãî õðåáòà. Â ðàéîíå èñ-
ñëåäîâàíèé âèä äîìèíèðóåò â òðàâÿíî-êóñòàðíè÷êîâîì ÿðóñå â óñëîâèÿõ ïîëóîòêðû-
òûõ ïðîñòðàíñòâ è ñâåòëûõ ëåñîâ ñ ðåæèìîì óâëàæíåíèÿ îò âëàæíî-ëåñîëóãîâîãî äî
ñûðîâàòî-ëåñîëóãîâîãî, íà êèñëûõ ïî÷âàõ áåäíûõ àçîòîì. Ýôôåêòèâíîñòü îñâîåíèÿ
ýêîëîãè÷åñêîãî ïðîñòðàíñòâà íèçêàÿ — îò 10 äî 32 %. Îòìå÷åíî, ÷òî âî âñåõ öåíîïî-
ïóëÿöèÿõ îíòîãåíåòè÷åñêèå ñïåêòðû ëåâîñòîðîííèå ñ ìàêñèìóìîì íà ðàñòåíèÿõ âèð-
ãèíèëüíîãî îíòîãåíåòè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ (34—46 %). Ïî êðèòåðèþ «äåëüòà—îìåãà»
áîëüøèíñòâî öåíîïîïóëÿöèé îòíîñèòñÿ ê ìîëîäûì. Óñòàíîâëåíà çàâèñèìîñòü ïðåãå-
íåðàòèâíîé è ìîëîäîé ãåíåðàòèâíîé îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï îò óâëàæíåíèÿ ïî÷âû
(r = 0.57—0.82), ñðåäíåâîçðàñòíîé ãåíåðàòèâíîé è ïîñòãåíåðàòèâíîé — îò ñîëåâîãî
ðåæèìà ïî÷â (r = 0.54—0.62). Ïëîòíîñòü ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ V. vitis-idaeà âàðüèðî-
âàëà îò 280 ýêç./ì2 â ñîñíÿêå áðóñíè÷íîì äî 778 ýêç./ì2 â ëèñòâåííè÷íèêå áàãóëüíèêî-
âî-áðóñíè÷íîì. Íàèáîëåå ïðîäóêòèâíûå öåíîïîïóëÿöèè âûÿâëåíû â áàññåéíå ð. ×è-
ëèð (çàïàñ íàäçåìíîé ôèòîìàññû 273—289 ã/ì2). Øèðîêèé äèàïàçîí èçìåí÷èâîñòè
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