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Îõàðàêòåðèçîâàíû îñîáåííîñòè îíòîãåíåçà, îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû è ôîð-
ìèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèîííîé ìîçàèêè Betula costata Trautv. â íåíàðóøåííîì êåäðî-
âî-øèðîêîëèñòâåííîì ëåñó þãà ðîññèéñêîãî Äàëüíåãî Âîñòîêà. Èññëåäîâàíèå âûïîë-
íåíî íà äâóõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ (1.5 è 10.5 ãà). Àíàëèç ñòðóêòóðû ïîïó-
ëÿöèîííîé ìîçàèêè âûïîëíåí ñ èñïîëüçîâàíèåì ÷åòûðåõ ñòàòèñòè÷åñêèõ ôóíêöèé:
ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r), ôóíêöèè K2(r), ôóíêöèè ñôåðè÷åñêîãî êîíòàêòà
Hs(r) è ôóíêöèè ðàñïðåäåëåíèÿ ðàññòîÿíèé äî k-ãî ñîñåäà Dk(r). Â ðåçóëüòàòå èññëåäî-
âàíèÿ âûÿâëåíû îñîáåííîñòè õàðàêòåðà ìîçàèêè îñîáåé B. costata íà ðàçíûõ ýòàïàõ
âîçðàñòíîãî ðàçâèòèÿ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Betula costata, ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà, ïîïóëÿöèîííàÿ
ìîçàèêà, êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà, Äàëüíèé Âîñòîê.

Èññëåäîâàíèå ôîðìèðîâàíèÿ è ðàçâèòèÿ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ ÿâëÿåòñÿ
âàæíûì äëÿ ïîíèìàíèÿ ìíîãèõ ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ â ðàñòèòåëüíîì
ïîêðîâå íàøåé ïëàíåòû. Ñîâîêóïíîñòü äåéñòâèÿ ðàçëè÷íûõ ïî ñâîåé ïðèðî-
äå ôàêòîðîâ è âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ ôîðìèðóþò
ïðîñòðàíñòâåííóþ ìîçàèêó ñîñòàâëÿþùèõ ýòè ñîîáùåñòâà ðàñòåíèé [1—5].
Ñ ó÷åòîì ïîñòîÿííî âîçðàñòàþùåãî àíòðîïîãåííîãî âëèÿíèÿ íà îêðóæàþùóþ
ñðåäó, ïðèâîäÿùåãî ê åå ñåðüåçíîé äåãðàäàöèè, îäíîé èç íàèáîëåå âàæíûõ
ýêîëîãè÷åñêèõ ïðîáëåì ÿâëÿåòñÿ èçó÷åíèå ìåõàíèçìîâ, êîíòðîëèðóþùèõ ÷èñ-
ëåííîñòü, õàðàêòåð ðàñïðîñòðàíåíèÿ è ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ â ðàñòèòåëüíûõ
ñîîáùåñòâàõ [6, 7].

Ñóùåñòâóåò ìíåíèå, ÷òî íàèáîëåå óñòîé÷èâûìè ëåñíûìè ýêîñèñòåìàìè ÿâ-
ëÿþòñÿ íàèáîëåå áîãàòûå ïî âèäîâîìó ðàçíîîáðàçèþ ëåñà. Ñî÷åòàíèå áîëüøîãî
÷èñëà âèäîâ ñ ðàçíîîáðàçíûìè ýêîëîãè÷åñêèìè òðåáîâàíèÿìè è ñâîéñòâàìè ïî-
çâîëÿåò óñòîé÷èâî ñóùåñòâîâàòü ëåñíîé ýêîñèñòåìå â ìåíÿþùèõñÿ óñëîâèÿõ.
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Êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûìè
ëåñíûìè ýêîñèñòåìàìè íà òåððèòîðèè þãà Äàëüíåãî Âîñòîêà Ðîññèè (Âåðõíå-
óññóðèéñêèé ñòàöèîíàð ÔÍÖ Áèîðàçíîîáðàçèÿ ÄÂÎ ÐÀÍ). Äðåâîñòîé êåäðî-
âî-øèðîêîëèñòâåííîãî ëåñà îáðàçîâàí îòíîñèòåëüíî áîëüøèì ÷èñëîì âèäîâ
äåðåâüåâ (äî 30 è áîëåå íà ïëîùàäè 1.5—2 ãà), ïðè ýòîì êàæäûé èç íèõ èìååò
ñâîè îñîáåííîñòè æèçíåííîé ñòðàòåãèè. Â ýêîñèñòåìàõ òàêîãî òèïà ÷èñëî ôàê-
òîðîâ, âëèÿþùèõ íà ôîðìèðîâàíèå è äèíàìèêó äðåâîñòîÿ, äîñòàòî÷íî âåëèêî,
÷òî â ñîâîêóïíîñòè ñ âèäîâûì ðàçíîîáðàçèåì ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé ôîðìèðîâà-
íèÿ ñëîæíûõ ïîëèäîìèíàíòíûõ äðåâîñòîåâ [8, 9].

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ â äàííîé ðàáîòå ÿâëÿåòñÿ âèä Betula costata Tra-
utv., ðàñïðîñòðàíåííûé ïî âñåìó àðåàëó êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ íà
òåððèòîðèè Äàëüíåãî Âîñòîêà Ðîññèè, Ñåâåðî-Âîñòîêà Êèòàÿ, Êîðåé-
ñêîì ï-îâå [10]. Ìíîãèå èçâåñòíûå èññëåäîâàòåëè äàëüíåâîñòî÷íûõ ëåñîâ ñ÷è-
òàëè äàííûé âèä êîðåííûì, õàðàêòåðíûì äëÿ äëèòåëüíî ðàçâèâàþùèõñÿ êëè-
ìàêñîâûõ èëè ïîçäíåñóêöåññèîííûõ äðåâîñòîåâ [8, 9, 11]. Â ðàáîòàõ Ò. À. Êî-
ìàðîâîé âûñêàçûâàåòñÿ ìíåíèå, ÷òî òàêèå ïðèçíàêè, êàê ñïîñîáíîñòü ñåìÿí ê
äëèòåëüíîìó ïîêîþ â ïî÷âå è äðóæíîìó ïðîðàñòàíèþ ïîñëå ïîæàðîâ, áûñò-
ðûå òåìïû ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé â þâåíèëüíîì ïåðèîäå, âûñîêîå îáèëèå öåíîïî-
ïóëÿöèé òîëüêî ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ è ãîñïîäñòâî â íàðóøåííûõ äðåâîñòîÿõ,
õàðàêòåðèçóþò âèä êàê ñåðèéíóþ ïîðîäó, õàðàêòåðíóþ ëèøü äëÿ íà÷àëüíûõ
ýòàïîâ ñóêöåññèé [12]. Ìû ðàññìàòðèâàåì ýòîò âèä êàê îäèí èç äîìèíàíòîâ
ìàëîíàðóøåííûõ è íåíàðóøåííûõ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ, ïî-
ñêîëüêó îí èãðàåò çíà÷èòåëüíóþ ðîëü â ñîñòàâå èõ äðåâîñòîåâ [13, 14].

Íåñìîòðÿ íà øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå B. costata, äî ñèõ ïîð â ëèòåðàòóðå
åñòü ëèøü îòäåëüíûå îòðûâî÷íûå ñâåäåíèÿ î áèîëîãèè è ýêîëîãèè ýòîãî âèäà.
Èìåþòñÿ îòäåëüíûå èññëåäîâàíèÿ, ïîñâÿùåííûå áèîëîãèè B. costata [15, 16].
Â íåêîòîðûõ ðàáîòàõ íàðÿäó ñ äðóãèìè âèäàìè ðàññìàòðèâàþòñÿ è íåêîòîðûå
îñîáåííîñòè B. costata [17—20], íî èìåþùèõñÿ äàííûõ ÿâíî íåäîñòàòî÷íî, à
èíôîðìàöèÿ îá îíòîãåíåçå ýòîãî âèäà â ëèòåðàòóðå ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóåò.

Öåëü äàííîé ðàáîòû — õàðàêòåðèñòèêà îñîáåííîñòåé îíòîãåíåçà, îíòîãå-
íåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû è ôîðìèðîâàíèÿ ïîïóëÿöèîííîé ìîçàèêè B. costata â
íåíàðóøåííîì êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííîì ñîîáùåñòâå íà þãå ðîññèéñêîãî
Äàëüíåãî Âîñòîêà.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ

Òåððèòîðèÿ èññëåäîâàíèÿ

Èññëåäîâàíèå áûëî ïðîâåäåíî íà âîñòî÷íîì ìàêðîñêëîíå þæíîé ÷àñòè
ãîðíîé ñèñòåìû Ñèõîòý-Àëèíü íà òåððèòîðèè Âåðõíåóññóðèéñêîãî ñòàöèî-
íàðà 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 âëèÿíèÿ õîçÿéñòâåííîé
äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà çà ïîñëåäíèå 1000—1200 ëåò [14].

Äëÿ äàííîé òåððèòîðèè õàðàêòåðåí ìóññîííûé êëèìàò ñ îòíîñèòåëüíî
äëèííîé è õîëîäíîé çèìîé è òåïëûì, äîæäëèâûì ëåòîì. Ñðåäíåãîäîâîå êîëè-
÷åñòâî 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) [21].

Òåððèòîðèÿ èññëåäîâàíèÿ ïîêðûòà ñìåøàííûìè ëåñàìè, ñðåäè êîòîðûõ
ïðåîáëàäàþò êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà, îáðàçóþùèå âûñîòíûé ïîÿñ
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äî 800 ì íàä óð. ìîðÿ. Äîìèíèðóþùèìè âèäàìè â äðåâîñòîÿõ òàêèõ ëåñîâ ÿâ-
ëÿþòñÿ Abies nephrolepis (Trautv. ex Maxim.) Maxim., B. costata, Picea jezoensis
(Siebold et Zucc.) Carr., Pinus koraiensis Siebold et Zucc. è Tilia amurensis Rupr.
Íà áîëüøèõ âûñîòàõ êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûå ëåñà ïîñòåïåííî ñìåíÿþòñÿ
òåìíîõâîéíûìè ïèõòîâî-åëîâûìè ëåñàìè [8].

Ñáîð äàííûõ ïðîâîäèëè íà äâóõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ (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, êîòîðîå îòíîñèòñÿ ê öåíòðàëüíîìó òèïó êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåí-
íûõ ëåñîâ (òèïè÷íûå êåäðîâíèêè) íà âåðõíåé ãðàíèöå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñîñíû
êîðåéñêîé, ãäå îíà ôîðìèðóåò ñìåøàííûå êåäðîâî-åëîâûå è åëîâî-øèðîêîëè-
ñòâåííûå ëåñà [8].

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 ñ ðàñïîëîæåíèåì äåðåâüåâ.
Íà ÏÏÏ 71-2010 ó÷èòûâàëèñü æèâûå ðàñòåíèÿ ñëåäóþùèõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ
ñîñòîÿíèé: èììàòóðíûå (òðè ôàçû), âèðãèíèëüíûå (òðè ôàçû), ãåíåðàòèâ-
íûå (ìîëîäûå, ñðåäíåâîçðàñòíûå è ñòàðîâîçðàñòíûå). Íà ÏÏÏ 72-2013 ó÷è-
òûâàëèñü æèâûå ðàñòåíèÿ, íà÷èíàÿ ñ âèðãèíèëüíîãî îíòîãåíåòè÷åñêîãî ñîñòî-
ÿíèÿ.

Äëÿ îïèñàíèÿ õîäà îíòîãåíåçà ó ðàñòåíèé íà ïðîáíîé ïëîùàäè 71-2010
áûëè ïðîâåäåíû ïðîìåðû îáùåé âûñîòû, äèàìåòðà íà âûñîòå 1.3 ì, âûñîòû
íà÷àëà êðîíû, ðàäèóñà êðîíû; ó èììàòóðíûõ ðàñòåíèé òàêæå ó÷òåí òèï ñóáñò-
ðàòà, íà êîòîðîì îíè ïðîèçðàñòàþò. Îñíîâîé äëÿ îïèñàíèÿ îíòîãåíåçà âè-
äà ïîñëóæèëà ðàáîòà Î. Â. Ñìèðíîâîé è Ì. Â. Áîáðîâñêîãî [22]. Äëÿ âûÿñíå-
íèÿ ãðàíèö àáñîëþòíîãî âîçðàñòà â ðàçëè÷íûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ
ó âñåõ ðàñòåíèé, íà÷èíàÿ ñ âèðãèíèëüíîãî ñîñòîÿíèÿ, áûëè âçÿòû êåðíû ó
îñíîâàíèÿ ñòâîëà. Ïîñêîëüêó äëÿ âûÿñíåíèÿ âîçðàñòà èììàòóðíûõ ðàñòåíèé
èõ íåîáõîäèìî ñðåçàòü ó îñíîâàíèÿ, èõ âîçðàñò áûë îïðåäåëåí ïî îáðàçöàì,
ñîáðàííûì â îêðåñòíîñòÿõ ïðîáíîé ïëîùàäè â ñõîäíûõ óñëîâèÿõ ìåñòîïðîèç-
ðàñòàíèÿ.

Àíàëèç ñòðóêòóðû ìîçàèê

Îáû÷íî ïðè èññëåäîâàíèè ñòðóêòóðû ìîçàèê, îáðàçóåìûõ ðàñòåíèÿìè
(â òîì ÷èñëå äðåâåñíûìè), èñïîëüçóåòñÿ ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r) [23].
Îäíàêî èñïîëüçîâàíèå îäíîé ñòàòèñòè÷åñêîé ôóíêöèè ïîçâîëÿåò îïèñàòü
ñòðóêòóðó òîëüêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà îíà íå èìååò ÿâíîé íåîäíîðîäíîñòè [24].
Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå äëÿ åå îïèñàíèÿ òðåáóåòñÿ 3—4 ñòàòèñòè÷åñêèå ôóíêöèè.
Ïîýòîìó â äàííîé ðàáîòå èñïîëüçîâàëèñü: à) ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r),
á) ôóíêöèÿ K2(r), â) ôóíêöèÿ ñôåðè÷åñêîãî êîíòàêòà Hs(r), ã) ðàñïðåäåëåíèå
ðàññòîÿíèé äî k-ãî ñîñåäà Dk(r) [25]. Ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòèõ ôóíêöèé ñòðîèò-
ñÿ óñðåäíåííàÿ ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ è êðèâàÿ íà îñíîâå òàê íàçûâàåìîé
íóëü-ìîäåëè (ïðåäïîëàãàþùåé îòñóòñòâèå ñâÿçåé ìåæäó òî÷êàìè). Åñëè ýìïè-
ðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ôóíêöèè îòêëîíÿåòñÿ îò íóëü-ìîäåëè è, ïîìèìî òîãî, âûõî-
äèò çà ïðåäåëû èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ, óñòàíîâëåííûõ ñ èñïîëüçîâàíèåì
ìåòîäà Ìîíòå-Êàðëî, ýôôåêò ñ÷èòàåòñÿ ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûì [25].
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Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò îòíîñèòåëüíóþ ãóñòîòó òî÷åê íà
äèñòàíöèè r îò «ñðåäíåé» (ôîêàëüíîé) 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 îáúåêòîâ íà äèñòàíöèè r. Íàîáîðîò, ðàñïîëîæåíèå ýìïèðè÷åñêîé êðè-
âîé íèæå êðèâîé, ïîëó÷åííîé ñ èñïîëüçîâàíèåì íóëü-ìîäåëè, îçíà÷àåò ðàçðå-
æåííîå ðàñïîëîæåíèå íà äèñòàíöèè r. Ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò èçìåíåíèå
îòíîñèòåëüíîé ãóñòîòû òî÷åê íà äèñòàíöèè r îò ôîêàëüíîé òî÷êè. Åñëè ýìïè-
ðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ðàñïîëîæåíà íèæå êðèâîé, ïîëó÷åííîé ñ èñïîëüçîâàíèåì
íóëü-ìîäåëè, ïðè äàííîì çíà÷åíèè r, òî ýòî îçíà÷àåò àãðåãèðîâàííîå ðàñïîëî-
æåíèå îáúåêòîâ äî äèñòàíöèè r. Íàîáîðîò, ðàñïîëîæåíèå ýìïèðè÷åñêîé êðè-
âîé âûøå êðèâîé íóëü-ìîäåëè ãîâîðèò î ðàçðåæåííîì ðàñïîëîæåíèè îáúåê-
òîâ äî äèñòàíöèè r. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ìîçàèêè èìåþò ÿâíî âûðàæåííóþ àã-
ðåãàöèþ, ôóíêöèÿ K2(r) ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü áîëåå òî÷íûå ðåçóëüòàòû, ÷åì
ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè. Äèñòàíöèè, íà êîòîðûõ âûÿâëÿåòñÿ àãðåãèðîâàí-
íîå ðàñïîëîæåíèå ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèé g(r) è K2(r), ìîæíî òðàêòîâàòü
êàê ñðåäíèå ðàäèóñû ãðóïï îáúåêòîâ. Êóìóëÿòèâíàÿ ôóíêöèÿ Hs(r) ïîêàçûâàåò
âåðîÿòíîñòü îáíàðóæèòü ïåðâûé îáúåêò â ïðåäåëàõ äèñòàíöèè r îò ïðîèçâîëü-
íîãî ìåñòà. Òàêèì îáðàçîì, ñ åå ïîìîùüþ ìîæíî õàðàêòåðèçîâàòü ðàçìåðû ïó-
ñòûõ ïðîñòðàíñòâ, íå çàíÿòûõ ðàñòåíèÿìè. Íàáîð êóìóëÿòèâíûõ ôóíêöèé
Dk(r) ïðè âûáðàííûõ çíà÷åíèÿõ k ïîêàçûâàþò âåðîÿòíîñòü îáíàðóæèòü
k-ãî ñîñåäà â ïðåäåëàõ äèñòàíöèè r îò ôîêàëüíîé òî÷êè. ×àñòî èñïîëüçóåòñÿ
ôóíêöèÿ D1(r), êîòîðàÿ ïîêàçûâàåò âåðîÿòíîñòü îáíàðóæèòü ïåðâûé ñîñåäíèé
îáúåêò. Ïîìèìî ýòîãî, êîãäà ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèè K2(r) èëè ôóíêöèè
ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîëó÷åí ñðåäíèé ðàäèóñ ãðóïïû îáúåêòîâ, òî íàáîð ôóíê-
öèé Dk(r) ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñðåäíåãî ÷èñëà îáúåêòîâ,
îáðàçóþùèõ ãðóïïó. Äëÿ ýòîãî íóæíî îïðåäåëèòü, ñêîëüêî ñîñåäíèõ îáúåêòîâ
ìîæåò áûòü îáíàðóæåíî â ïðåäåëàõ ïîëó÷åííîãî ðàäèóñà r.

Äàííûå ÏÏÏ 71-2010 (1.5 ãà) èñïîëüçîâàíû äëÿ àíàëèçà ñòðóêòóðû ìîçàè-
êè èììàòóðíûõ ðàñòåíèé, äàííûå ÏÏÏ 72-2013 (10.5 ãà) èñïîëüçîâàíû äëÿ
àíàëèçà ñòðóêòóðû ìîçàèê âèðãèíèëüíûõ, ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ è ãåíåðà-
òèâíûõ ðàñòåíèé. Â ïðîöåññå àíàëèçà ðàñòåíèÿ â îòäåëüíûõ âîçðàñòíûõ ñîñòî-
ÿíèÿõ îáúåäèíÿëè â óñëîâíûå ãðóïïû: à) èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ (im1, im2, im3),
á) âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ (v1, v2), â) ìîëîäûå ïîòåíöèàëüíî ãåíåðàòèâíûå è
ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ (v3, g1) è ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûå ãåíåðàòèâíûå ðàñ-
òåíèÿ (g2, g3). Òàêîå îáúåäèíåíèå âûïîëíåíî ïîòîìó, ÷òî ðàñòåíèÿ â íåêîòî-
ðûõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèÿõ, îñîáåííî v3 è g1, ñëèøêîì ìàëî÷èñëåííû äëÿ àíà-
ëèçà (òðåáóåòñÿ íå ìåíåå 50—70 ðàñòåíèé) [25]. Âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ
òðåòüåé ïîäãðóïïû îáúåäèíåíû ñ ãåíåðàòèâíûìè ïåðâîé ïîäãðóïïû, ïîñêîëü-
êó îíè íàõîäÿòñÿ â ïåðåõîäíîì ñîñòîÿíèè, êîòîðîå çàâèñèò íå îò èõ ôèçèîëî-
ãè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, à îò óñëîâèé ñðåäû.

Ñ èñïîëüçîâàíèåì ïåðå÷èñëåííûõ âûøå ñòàòèñòè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé èñ-
ñëåäîâàëè ñòðóêòóðó ðàñïîëîæåíèÿ ðàñòåíèé â êàæäîé ãðóïïå (îäíîìåðíûé
àíàëèç), à òàêæå ñðàâíèâàëè ðàñïîëîæåíèå ñðåäíå- è ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðà-
òèâíûõ ðàñòåíèé ñ èììàòóðíûìè è âèðãèíèëüíûìè (äâóìåðíûé àíàëèç). Àíà-
ëèç âûïîëíÿëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû Programita [26]. Äëÿ îäíîìåðíî-
ãî àíàëèçà èñïîëüçîâàëè íóëü-ìîäåëü CSR (complete spatial randomness), ò. å.
ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ðàñòåíèÿ äîëæíû áûòü ðàñïîëîæåíû ñëó÷àéíî. Äëÿ äâó-
ìåðíîãî àíàëèçà èñïîëüçîâàëè íóëü-ìîäåëü «independence», ò. å. ïðåäïîëîæå-
íèå, ÷òî ðàñòåíèÿ îäíîé ìîçàèêè ðàñïîëîæåíû íåçàâèñèìî îò ðàñòåíèé äðóãîé
ìîçàèêè. Èìèòàöèîííûå ïðåäåëû ñòðîèëè íà îñíîâå 199 èìèòàöèé èñõîäíûõ
ìîçàèê. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèè Dk(r) íàéäåíû âåðîÿòíîñòè îáíàðóæåíèÿ
1, 2, 4, 6, 8, 12, 16, 20 è 25-ãî ñîñåäíåãî ðàñòåíèÿ.
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Êðàòêîå îïèñàíèå îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé

Êðàòêîå îïèñàíèå õîäà îíòîãåíåçà âèäà âûïîëíåíî, íà÷èíàÿ ñ èììàòóðíî-
ãî âîçðàñòíîãî ñîñòîÿíèÿ [22]. Ïàðàìåòðû, õàðàêòåðíûå äëÿ êàæäîãî âîçðàñò-
íîãî ñîñòîÿíèÿ, äàíû â òàáëèöå.

È ì ì à ò ó ð í û å (im) î ñ î á è èìåþò ïðèçíàêè è ñâîéñòâà, ïåðåõîäíûå îò
þâåíèëüíûõ ê âçðîñëûì ðàñòåíèÿì; íà÷àëüíàÿ ôàçà (im1) õàðàêòåðèçóåòñÿ íà-
ëè÷èåì îäíîé-äâóõ âåòâåé ïåðâîãî ïîðÿäêà ïðè âûñîòå ðàñòåíèé äî 0.5 ì;
ñðåäíÿÿ ôàçà (im2) õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì 2—4 âåòâåé ïåðâîãî ïîðÿäêà,
âûñîòîé ðàñòåíèé 0.5—1.2 ì; â çàâåðøàþùåé ôàçå (im3) ðàñòåíèÿ èìåþò âûòÿ-
íóòóþ êðîíó, ïðèñóòñòâóþò 2—3 âåòâè ïåðâîãî ïîðÿäêà è îòäåëüíûå âåòâè
âòîðîãî ïîðÿäêà, îáùàÿ âûñîòà 1.0—2.0 ì. Èç îáùåãî ÷èñëà ó÷òåííûõ ðàñòå-
íèé 75 % ðàñïîëîæåíû íà âàëåæå è ïíÿõ.

Â è ð ã è í è ë ü í û å (v) î ñ î á è. Ó B. costata, êàê è ó äðóãèõ âèäîâ ðàñòåíèé,
â ýòîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè ôîðìèðóþòñÿ òèïè÷íûå äëÿ âèäà ÷åðòû æèçíåí-
íîé ôîðìû; ãåíåðàòèâíûå îðãàíû îòñóòñòâóþò. Íà÷àëüíàÿ ôàçà (v1) õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ ïåðåõîäîì ê áûñòðîìó ðîñòó â âûñîòó, êðîíà åùå èìååò îòäåëüíûå
÷åðòû èììàòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ, âåðåòåíîâèäíàÿ (îâàëüíàÿ) îò ïîëîâèíû äî
2/3 äëèíû ñòâîëà, âåòâëåíèå â îñíîâíîì äî âòîðîãî ïîðÿäêà, ïðèñóòñòâóþò
âåòâè 3—4-ãî ïîðÿäêîâ. Ñðåäíÿÿ ôàçà (v2) õàðàêòåðèçóåòñÿ óñèëåííûì ðîñòîì
ðàñòåíèé â âûñîòó, êðîíà âåðåòåíîâèäíàÿ (îâàëüíàÿ), ðàñïîëîæåíà â âåðõíåé
÷àñòè ñòâîëà (çàíèìàåò ìåíåå 2/3 äëèíû ñòâîëà), ÷àñòî ðàñòåíèå âûòÿãèâàåòñÿ
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Îñíîâíûå ïàðàìåòðû ðàñòåíèé Betula costata â ðàçëè÷íûõ
îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ

The main characteristics of Betula costata plants of different ontogenetic stages

Îíòîãå-
íåòè÷åñêîå
ñîñòîÿíèå

Ontogenetic
stages

×èñëî
îáðàçöîâ, ýêç.

Number of
samples, pcs

Âîçðàñò, ëåò
Age, years

DBH, ñì
(±SD)

H, ì
(±SD)

Hc, ì
(±SD)

Rc, ì
(±SD)

min max

im 136 1 43 — 0.5 � 0.2 0.3 � 0.1 0.2 � 0.1

v1 13 41 60 — 1.7 � 0.5 1.3 � 0.3 1.5 � 0.2

v2 25 31 72 2.7 � 1.4 4.4 � 1.4 4.0 � 1.2 1.3 � 0.2

v3 15 46 78 8.8 � 3.2 10.4 � 4.4 8.5 � 3.4 1.5 � 0.5

g1 13 51 120 25.6 � 2.9 19.5 � 0.5 12.0 � 1.6 3.4 � 1.4

g2 22 85 282* 43.9 � 6.8 23.5 � 2.9 15.0 � 1.9 4.4 � 1.1

g3 19 258 340* 60.2 � 9.7 22.8 � 8.3 13.3 � 3.4 5.3 � 1.1

Ï ð è ì å ÷ à í è å. min è max — ìèíèìàëüíîå è ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ëåò, çàôèêñèðîâàííîå ó ðàñòåíèé â

äàííîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè. DBH — äèàìåòð ðàñòåíèÿ íà âûñîòå 1.3 ì, H — âûñîòà ðàñòåíèÿ,

Hc — âûñîòà íà÷àëà êðîíû ðàñòåíèÿ, Rc — ðàäèóñ êðîíû, SD — ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå; * — â ñâÿçè ñ

òåì, ÷òî 90 % ðàñòåíèé â ñðåäíåâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì è 100 % ðàñòåíèé â ñòàðîâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâ-

íîì ñîñòîÿíèÿõ èìåþò ñåðäöåâèííóþ ãíèëü, óêàçàííàÿ öèôðà îçíà÷àåò çàôèêñèðîâàííîå ÷èñëî êîëåö, íî

íå àáñîëþòíûé âîçðàñò ðàñòåíèé.

N o t e. min and max — minimum and maxim age registered for the plants of the current ontogenetic stage.

DBH — plant diameter at height of 1.3 meters, H — height of a plant, Hc — crown base height, Rc — crown ra-

dius, SD — standard deviation; * — considering that 90 % of the generative plants and 100 % of the old-genera-

tive plants have heartwood decay, the given number indicates the recorded number of rings, but not the absolute

plant age.



â ñòîðîíó íàèáîëåå îñâåùåííûõ ó÷àñòêîâ ïîëîãà, ïðèîáðåòàÿ õàðàêòåðíûé íà-
êëîí ñòâîëà. Çàâåðøàþùàÿ ôàçà (v3) — ïåðåõîäíàÿ îò âèðãèíèëüíîãî ê ãåíåðà-
òèâíîìó ñîñòîÿíèþ. Ðàñòåíèÿ èìåþò ÿéöåâèäíóþ, õîðîøî ñôîðìèðîâàííóþ
êðîíó, ðàñïîëîæåííóþ â âåðõíåé ÷àñòè ñòâîëà, ñõîäíóþ ñ êðîíîé ãåíåðàòèâ-
íûõ îñîáåé.

Ì î ë î ä û å ã å í å ð à ò è â í û å (g1) î ñ î á è õàðàêòåðèçóþòñÿ ïîÿâëåíèåì
ãåíåðàòèâíûõ îðãàíîâ, êîðà áëåñòÿùàÿ, ñâåòëî æåëòàÿ, îòñëàèâàþùàÿñÿ òîí-
êèìè äëèííûìè ïëàñòèíêàìè, êðîíà ÿéöåâèäíîé ôîðìû, âûñîêî ïîäíÿòàÿ.
Ïðîöåññû íîâîîáðàçîâàíèÿ ïðåîáëàäàþò íàä ïðîöåññàìè îòìèðàíèÿ, âñå
âçðîñëûå ñòðóêòóðû ñôîðìèðîâàíû; îäíàêî ðàñòåíèÿ åùå íå äîñòèãàþò ìàê-
ñèìàëüíîé âûñîòû, ñåìåíîøåíèå íåîáèëüíîå, íåðåãóëÿðíîå.

Ñ ð å ä í å â î ç ð à ñ ò í û å ã å í å ð à ò è â í û å (g2) î ñ î á è. Ðàñòåíèÿ èìåþò
ìàêñèìàëüíûå ðàçìåðû, êîðó áóðî-æåëòîãî èíîãäà áîëåå òåìíîãî öâåòà, ðàñ-
ñëàèâàþùóþñÿ íà áîëåå òîëñòûå, òâåðäûå ïëàñòèíêè. Ôîðìà êðîíû ÿéöåâèä-
íàÿ èëè îêðóãëàÿ, ïîðÿäîê âåòâëåíèÿ ìàêñèìàëüíûé, ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ãå-
íåðàòèâíûõ îðãàíîâ, ìàêñèìàëüíûé åæåãîäíûé ïðèðîñò áèîìàññû, ïðîöåññû
íîâîîáðàçîâàíèÿ è îòìèðàíèÿ óðàâíîâåøèâàþòñÿ.

Ñ ò à ð û å ã å í å ð à ò è â í û å (g3) î ñ î á è. Ïðîöåññû îòìèðàíèÿ íà÷èíàþò
ïðåîáëàäàòü, ñíèæàåòñÿ ãåíåðàòèâíàÿ ôóíêöèÿ, îñëàáëÿþòñÿ ïðîöåññû êîðíå-
è ïîáåãîîáðàçîâàíèÿ. Êðîíà îêðóãëàÿ, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îòìå÷àåòñÿ óìåíü-
øåíèå ïîðÿäêà âåòâëåíèÿ çà ñ÷åò îòìèðàíèÿ ìåëêèõ âåòâåé; ïðîáóæäåíèÿ ñïÿ-
ùèõ ïî÷åê ó ñòâîëà è â êðîíå ïðàêòè÷åñêè íå ïðîèñõîäèò. Êîðà áóðî-æåëòàÿ,
ãëóáîêîòðåùèíîâàòàÿ, äèàìåòð ñòâîëà äîñòèãàåò 60 ñì è áîëåå, âûñîòà ìîæåò
óìåíüøàòüñÿ çà ñ÷åò îáëîìà ñêåëåòíûõ âåòâåé.

Îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà

Àíàëèç äåìîãðàôè÷åñêîé ñòðóêòóðû öåíîïîïóëÿöèè ïîêàçàë, ÷òî B. costa-
ta èìååò ëåâîñòîðîííèé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð ñ âûðàæåííûì áèìîäàëü-
íûì õàðàêòåðîì ñ ïèêàìè ÷èñëåííîñòè â èììàòóðíîì è ñðåäíåâîçðàñòíîì ãå-
íåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ.

Èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ îòíîñèòåëüíî ìàëî÷èñëåííû (91 ýêç./ãà), èç íèõ
ëèøü 10 % èìåþò íîðìàëüíóþ æèçíåííîñòü. Äî âèðãèíèëüíîãî âîçðàñòíîãî
ñîñòîÿíèÿ äîõîäèò ëèøü 10 % îò âñåõ èììàòóðíûõ ðàñòåíèé. Íåêîòîðîå íà-
êîïëåíèå ðàñòåíèé ïðîèñõîäèò âî âòîðîé ôàçå âèðãèíèëüíîãî âîçðàñòíîãî ñî-
ñòîÿíèÿ. Â òî æå âðåìÿ îòìå÷àåòñÿ çíà÷èòåëüíîå óìåíüøåíèå äîëè ðàñòåíèé
ïîíèæåííîé æèçíåííîñòè ê çàâåðøåíèþ âèðãèíèëüíîãî ïåðèîäà. Òàê æå êàê è
ó Pinus koraiensis, ó B. costata íàáëþäàåòñÿ íàêîïëåíèå ÷èñëà ðàñòåíèé ïîñëå
ïåðåõîäà â ãåíåðàòèâíîå âîçðàñòíîå ñîñòîÿíèå (g1 — 6 ýêç./ãà, g2 — 14 ýêç./ãà)
(ðèñ. 1) [27]. Óâåëè÷åíèå ðàñòåíèé ïîíèæåííîé æèçíåííîñòè â ñðåäíåâîçðàñò-
íîì ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè ïî ñðàâíåíèþ ñ ìîëîäûì ãåíåðàòèâíûì îáúÿñ-
íÿåòñÿ áîëüøîé õðóïêîñòüþ äðåâåñèíû âèäà â ñîâîêóïíîñòè ñ ïîðàæåíèåì áî-
ëåå 80 % äåðåâüåâ ñåðäöåâèííîé ãíèëüþ — ïðè íàñòóïëåíèè ñèëüíûõ âåòðîâ â
âåñåííèé è îñåííèé ïåðèîäû ó äåðåâüåâ ÷àñòî ïåðåëàìûâàþòñÿ ñêåëåòíûå âåò-
âè è ÷àñòè êðîíû. ×èñëî ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé 5 ýêç./ãà,
÷òî çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ñðåäíåâîçðàñòíûõ (ðèñ. 1).
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Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà

Èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ íà ïðîáíîé ïëîùàäè ðàñïîëîæåíû ãëàâíûì îáðà-
çîì â íåñêîëüêèõ ãóñòûõ ãðóïïàõ (ðèñ. 2, a). Ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ôóíêöèè
ïàðíîé êîððåëÿöèè íàõîäèòñÿ âûøå âåðõíåãî èìèòàöèîííîãî èíòåðâàëà íà
âñåé äèñòàíöèè àíàëèçà («âèðòóàëüíàÿ àãðåãàöèÿ»). Ôóíêöèÿ K2(r) ïîêàçûâàåò
àãðåãàöèþ ðàñòåíèé íà íåñêîëüêèõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ìàñøòàáàõ: ãðóïïû ñî
ñðåäíèì ðàäèóñîì îêîëî 2.5 ì, îáðàçîâàííûå 16—20 ðàñòåíèÿìè, ãðóïïû ñ ðà-
äèóñîì îêîëî 11.5 ì, îáðàçîâàííûå áîëåå ÷åì 26 ðàñòåíèÿìè, è ãðóïïû ñ ðàäè-
óñîì îêîëî 16.5 ì, îáðàçîâàííûå áîëåå ÷åì 26 ðàñòåíèÿìè (ðèñ. 3, a). Ðàñòåíèÿ
ðàñïîëîæåíû î÷åíü ãóñòî, ó ïîëîâèíû èç íèõ áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå
íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 0.6 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè
äî 11 ì îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Ïðè ýòîì ïóñòûå ïðîñòðàíñòâà, íå çàíÿòûå
ðàñòåíèÿìè, äîñòèãàþò 30 ì â ðàäèóñå. Ñ ó÷åòîì ñðåäíåãî ðàäèóñà êðîí äåðå-
âüåâ ïðèáëèçèòåëüíî 50 % èç íèõ ìîãóò êîíòàêòèðîâàòü êðîíàìè äðóã ñ äðó-
ãîì (ðèñ. 3, a).
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Ðèñ. 1. ×èñëî ðàñòåíèé Betula costata (ýêç./ãà) â ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñîñòîÿíèÿõ.

1 — ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè, 2 — ðàñòåíèÿ ïîíèæåííîé æèçíåííîñòè, 3 — ðàñòåíèÿ
íèçêîé æèçíåííîñòè. Ïî ãîðèçîíòàëè — îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ: im — èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ,
v1 — âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ íà÷àëüíîé ôàçû, v2 — âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ ïðîìåæóòî÷íîé ôà-
çû, v3 — âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ çàâåðøàþùåé ôàçû, g1 — ìîëîäûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ, g2 —
ñðåäíåâîçðàñòíûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ, g3 — ñòàðûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ. Ïî âåðòèêàëè —

êîëè÷åñòâî îñîáåé, ýêç.

Fig. 1. The number of Betula costata plants (plants /ha) of different ontogenetic stages.

1 — normal vitality plants, 2 — lowered vitality plants, 3 — low vitality plants. X-axis — ontogenetic sta-
ges: im — immature plants, v1 — virginal plants of initial phase, v2 — virginal plants of intermideate pha-
se, v3 — virginal plants of completion phase, g1 — young generative plants, g2 — generative plants, g3 —

old generative plants. Y-axis — number of plants, pcs.



Âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ î÷åíü ìàëî÷èñëåííû — 6 ýêç./ãà (ðèñ. 2, b). Ôóíê-
öèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò íàëè÷èå ãðóïï ðàñòåíèé ñ ðàäèóñîì îêîëî
3.5 ì. Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè ïî ôóíêöèè K2(r), êîòîðàÿ ïîêàçûâàåò
íàëè÷èå ãðóïï ñî ñðåäíèì ðàäèóñîì îêîëî 2.5 ì, îáðàçîâàííûõ âñåãî äâóìÿ
ðàñòåíèÿìè, è ãðóïï ñ ðàäèóñîì 8.5 ì (ðèñ. 3, b), îáðàçîâàííûõ òàêæå äâóìÿ
èëè ðåäêî òðåìÿ ðàñòåíèÿìè. Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè â ýòîì
âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàþòñÿ. Ó ïîëîâèíû èç íèõ áëè-
æàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèå ðàñïîëîæåíî â ïðåäåëàõ 15 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ
íàõîäÿòñÿ íà ðàññòîÿíèè äî 32 ì îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Òàêæå óâåëè÷èâà-
þòñÿ è ïóñòûå ïðîñòðàíñòâà ìåæäó äåðåâüÿìè, èõ ðàäèóñ ïðåâûøàåò 45 ì.
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Ðèñ. 2. Ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé Betula costata â ïðåäåëàõ ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ
ïëîùàäåé.

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). Äëÿ ðè-
ñóíêîâ B è C òðåóãîëüíèêàìè îáîçíà÷åíû ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè, êðóæêàìè — âñå

îñòàëüíûå ðàñòåíèÿ. Ïî ãîðèçîíòàëè è âåðòèêàëè — îòíîñèòåëüíûå êîîðäèíàòû ðàñòåíèé.

Fig. 2. Betula costata plants distribution within the permanent sample plots.

A — immature plants (im1—im3), B — virginal plants (v1, v2), C — young generative plants (v3, g1), D —
generative and old-generative plants (g2, g3). For figures B and C: the triangles indicate normal vitality

plants; the circles — all other plants. X-, Y-axis — relative plant coordinates.
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Ïðè ýòîì ñðåäíèé ðàäèóñ êðîíû óâåëè÷èâàåòñÿ íå òàê çíà÷èòåëüíî, ïîýòîìó
ïðàêòè÷åñêè âñå ðàñòåíèÿ íàõîäÿòñÿ íà òàêîì óäàëåíèè äðóã îò äðóãà, ÷òî íå
ìîãóò êîíòàêòèðîâàòü êðîíàìè (ðèñ. 3, b).

×èñëî ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè ïðèáëèçèòåëüíî íà 30 % ìåíü-
øå, ÷åì îáùåå ÷èñëî âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé; ýòî ïðèâîäèò ê íåêîòîðûì èç-
ìåíåíèÿì â ñòðóêòóðå ìîçàèêè (ðèñ. 2, b). Ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ ôóíêöèè ïàð-
íîé êîððåëÿöèè òåïåðü íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ ïðàê-
òè÷åñêè íà âñåé äèñòàíöèè àíàëèçà, íî åñòü íåêîòîðàÿ òåíäåíöèÿ ê
àãðåãèðîâàííîìó ðàñïîëîæåíèþ íà äèñòàíöèÿõ 2.5—3.5 ì (ðèñ. 3, e). Ôóíêöèÿ
K2(r) âûÿâëÿåò ðàçðåæåííîå ðàñïîëîæåíèå íà äèñòàíöèÿõ äî 1.5—2.5 ì è
ãðóïïû ñî ñðåäíèì ðàäèóñîì 4.5 ì (2 ðàñòåíèÿ). Ñ óìåíüøåíèåì ÷èñëà ðàñòå-
íèé íåñêîëüêî óâåëè÷èâàþòñÿ ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè. Ó
ïîëîâèíû èç íèõ áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíî â ïðåäåëàõ
17.3 ì, îäèíî÷íûå ðàñòåíèÿ íàõîäÿòñÿ íà ðàññòîÿíèè äî 36.7 ì îò áëèæàéøèõ
ñîñåäíèõ. Ðàäèóñ ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ òàêæå ïðåâûøàåò 45 ì (ðèñ. 3, e).

Ìîëîäûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ áîëåå ìíîãî÷èñëåííû, ÷åì âèðãèíèëü-
íûå (8 ýêç./ãà), è â öåëîì ðàñïîëîæåíû ïðàêòè÷åñêè îäíîðîäíî (ðèñ. 2, c).
Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò íàëè÷èå ãðóïï ñ ðàäèóñîì îêîëî
2.5 ì è áîëåå êðóïíûõ ãðóïï ñ ðàäèóñîì 36.5 ì. Ýòè ðåçóëüòàòû îò÷àñòè ñîãëà-
ñóþòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè, ïîëó÷åííûìè ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèè K2(r): ðàçðå-
æåííîå ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé äî ðàäèóñà 1.5 ì, ãðóïïû ñ ðàäèóñîì 4.5 ì, îá-
ðàçîâàííûå äâóìÿ ðàñòåíèÿìè, è ãðóïïû ñ ðàäèóñîì 37.5 ì, îáðàçîâàííûå â
ñðåäíåì 7 ðàñòåíèÿìè. Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè äåðåâüÿìè ñõîäíû ñ òà-
êîâûìè äëÿ âèðãèíèëüíîãî ñîñòîÿíèÿ, íî äèñòàíöèÿ îò îäèíî÷íûõ ðàñòåíèé
äî áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ äîñòèãàåò 44 ì (ðèñ. 3, c). Ðàçìåð ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ
ìåæäó äåðåâüÿìè ñîñòàâëÿåò 45 ì. Ó÷èòûâàÿ ñðåäíèé ðàäèóñ êðîí äåðåâüåâ â
ýòîì ñîñòîÿíèè, ìîæíî ãîâîðèòü, ÷òî ïîäàâëÿþùåå èõ áîëüøèíñòâî íå ñîïðè-
êàñàåòñÿ êðîíàìè äðóã ñ äðóãîì.
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Ðèñ. 3. Õàðàêòåðèñòèêà ñòðóêòóðû ìîçàèê ðàñòåíèé Betula costata, ñäåëàííàÿ ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ÷åòûðåõ ñòàòèñòè÷åñêèõ ôóíêöèé.

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), e — âèð-
ãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ íîðìàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ (v1, v2), f — ìîëîäûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ íîð-
ìàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ (v3, g1); n — ÷èñëî ðàñòåíèé â ìîçàèêå. Ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — ýìïèðè÷åñêàÿ êðè-
âàÿ, ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ — îæèäàåìîå çíà÷åíèå â ñîîòâåòñòâèè ñ íóëü-ìîäåëüþ, ñåðîå ïîëå —
èìèòàöèîííûå èíòåðâàëû (íóëü-ìîäåëü CSR). Ïî ãîðèçîíòàëè — ðàññòîÿíèå, äëÿ êîòîðîãî âû-
÷èñëåíà ôóíêöèÿ, ì. Ïî âåðòèêàëè — çíà÷åíèå ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r), ôóíêöèè K2(r),
ôóíêöèè ñôåðè÷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. 3. Betula costata mosaic structure characteristics described by means of four statistical
functions.

a — immature plants (im1—im3), b — virginal plants (v1, v2), c — young generative plants (v3, g1), d —
generative and old-generative plants (g2, g3), e — normal state virginal plants (v1, v2), f — normal state
young generative plants (v3, g1); n — the number of plants in the mosaic. Solid line — empirical curve,
dotted line — expected value under null-model, gray field — simulation envelopes (CSR null model).
X-axis — distance, m. Y-axis — pair-correlation function g(r), function K2(r), spherical contact distribu-
tion function Hs(r), k-th neighbor distance distribution 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).



×èñëåííîñòü ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè ïðèáëèçèòåëüíî ðàâíà
îáùåé ÷èñëåííîñòè ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé (ò. å. èõ àáñîëþòíîå
áîëüøèíñòâî), ïîýòîìó ïàðàìåòðû ñòðóêòóðû ìîçàèêè íå ìåíÿþòñÿ (ðèñ. 3, f).

Ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ ãîðàçäî áîëåå ìíîãî÷èñëåííû (19 ýêç./ãà), íî ïðè
ýòîì ðàñïîëîæåíû ïðàêòè÷åñêè ñëó÷àéíî (ðèñ. 2, d). Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððå-
ëÿöèè íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ (ðèñ. 3, d). Ôóíêöèÿ
K2(r) òàêæå îñòàåòñÿ â ïðåäåëàõ èìèòàöèîííûõ èíòåðâàëîâ íà âñåé äèñòàíöèè
àíàëèçà. Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè ñîêðàùàþòñÿ, ó ïîëîâèíû
èç íèõ áëèæàéøåå ñîñåäíåå ðàñòåíèÿ íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 11 ì, îäèíî÷íûå
ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû íà ðàññòîÿíèè äî 25 ì îò áëèæàéøèõ ñîñåäíèõ. Óìåíü-
øàåòñÿ è ðàçìåð ïóñòûõ ïðîñòðàíñòâ, íå çàíÿòûõ ðàñòåíèÿìè, èõ ìàêñèìàëü-
íûé ðàäèóñ ñîñòàâëÿåò 31 ì (ðèñ. 3, d). Ó÷èòûâàÿ ñðåäíèé ðàäèóñ êðîí äåðåâü-
åâ, ìîæíî ãîâîðèò, ÷òî ÷àñòü èç íèõ (ìåíüøå 50 %) íàõîäÿòñÿ íà òàêîì ðàññòî-
ÿíèè äðóã îò äðóãà, ÷òî ìîãóò ñîïðèêàñàòüñÿ êðîíàìè.

Ãåíåðàòèâíûå è èììàòóðíûå îñîáè

Ïîñêîëüêó èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû â îñíîâíîì íåñêîëüêèìè
ïëîòíûìè ãðóïïàìè â öåíòðàëüíîé ÷àñòè ïðîáíîé ïëîùàäè, òî â îäíèõ ñëó÷à-
ÿõ èõ îêàçûâàåòñÿ î÷åíü ìíîãî ðÿäîì ñ íåêîòîðûìè ãåíåðàòèâíûìè ðàñòåíèÿ-
ìè, à â äðóãèõ ñëó÷àÿõ îíè ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò ðÿäîì ñ ãåíåðàòèâíûìè.
Ïîýòîìó ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè ïîêàçûâàåò àãðåãàöèþ èììàòóðíûõ ðàñ-
òåíèé âîêðóã ãåíåðàòèâíûõ íà íåñêîëüêèõ ïðîñòðàíñòâåííûõ ìàñøòàáàõ, ôóíê-
öèÿ K2(r) äàåò àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû (ðèñ. 4, a). Ó ïîëîâèíû ãåíåðàòèâíûõ
ðàñòåíèé áëèæàéøåå èììàòóðíîå ðàñòåíèå ðàñïîëîæåíî â ïðåäåëàõ 13.4 ì, ó
100 % — â ïðåäåëàõ 27.9 ì, ò. å. â ñðåäíåì, èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæå-
íû çà ïðåäåëàìè êðîí ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé. Îäíàêî â ñëó÷àå òàêîãî íåðàâ-
íîìåðíîãî ðàñïîëîæåíèÿ èììàòóðíûõ ðàñòåíèé óñðåäíåíèå ìîæåò äàâàòü
îøèáî÷íûå ðåçóëüòàòû (èñêàæåíèå êàðòèíû).

Ãåíåðàòèâíûå è âèðãèíèëüíûå îñîáè

Âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû ãëàâíûì îáðàçîì íåçàâèñèìî îò ãå-
íåðàòèâíûõ ðàñòåíèé. Ôóíêöèÿ ïàðíîé êîððåëÿöèè âûÿâëÿåò ñåãðåãàöèþ ðàñ-
òåíèé íà äèñòàíöèÿõ 2.5—7.5 ì. Ôóíêöèÿ K2 ïîêàçûâàåò ñåãðåãàöèþ äî äèñ-
òàíöèè 9.5 ì (ðèñ. 4, b). Ó ïîëîâèíû ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé áëèæàéøåå âèð-
ãèíèëüíîå ðàñòåíèå íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 23.3 ì, ó 100 % íà ðàññòîÿíèÿõ â
ïðåäåëàõ 45 ì, ò. å. âèðãèíèëüíûå ðàñòåíèÿ íàõîäÿòñÿ äàëåêî çà ïðåäåëàìè
êðîí ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé.

Ïëîäû B. costata — îðåøêè ñ äâóìÿ ïåðåïîí÷àòûìè êðûëûøêàìè
(2.0—2.5 ìì), êîòîðûå ìàññîâî îáðàçóþòñÿ íà äåðåâüÿõ è ðàçëåòàþòñÿ â ñåí-
òÿáðå—îêòÿáðå [15]. Îãðîìíîå êîëè÷åñòâî ëåãêèõ ñåìÿí, îáðàçóþùèõñÿ íà
êàæäîì äåðåâå [16], ïðèâîäèò ê èõ ðàâíîìåðíîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ è ïîêðû-
òèþ âñåé òåððèòîðèè ïðîáíîé ïëîùàäè. Â òî æå âðåìÿ ïðîðàñòàíèå ñåìÿí, òàê
æå êàê ó Picea jezoensis è Abies nephrolepis, ïðîèñõîäèò íà ó÷àñòêàõ, íå çàíÿ-
òûõ òðàâÿíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ (ñâåæèõ âûâàëàõ, ïîäêîïàõ æèâîòíûõ), è âàëå-
æå [15, 16]. Ñóäÿ ïî òîìó, ÷òî ìèíèìàëüíûé âîçðàñò èììàòóðíûõ ðàñòåíèé ñî-
ñòàâëÿåò 1 ãîä, îíè î÷åíü áûñòðî (â òå÷åíèå îäíîãî âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà)
ïåðåõîäÿò èç ñòàäèè ïðîðîñòêà â þâåíèëüíóþ è èììàòóðíóþ. Êàê ïîêàçàëî
èññëåäîâàíèå, 75 % èììàòóðíûõ ðàñòåíèé ðàñïîëîæåíû íà âàëåæå è ïíÿõ.
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Èìåííî ñâÿçüþ ñ âàëåæîì îáúÿñíÿåòñÿ òî, ÷òî èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëî-
æåíû íåáîëüøèìè ãðóïïàìè (ðèñ. 2, à). Áîëüøàÿ ïëîòíîñòü òàêèõ ãðóïï — ýòî
ñëåäñòâèå áîëüøîãî ÷èñëà ñåìÿí è ñîîòâåòñòâåííî ïðîðîñòêîâ. Ìàëîå ÷èñëî
èììàòóðíûõ ðàñòåíèé (âñåãî 91 ýêç./ãà), ñóäÿ ïî âñåìó, ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ íå-
áîëüøîé ïëîùàäüþ ïîäõîäÿùåãî ñóáñòðàòà äëÿ ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí ïî ñðàâíå-
íèþ ñ îáùèìè ðàçìåðàìè ïðîáíîé ïëîùàäè. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ïî ëèòåðàòóð-
íûì äàííûì B. costata ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç íàèáîëåå òåíåâûíîñëèâûõ âèäîâ
ñðåäè áåðåç [15], âñå æå åå òåíåâûíîñëèâîñòü çíà÷èòåëüíî ìåíüøå ïî ñðàâíå-
íèþ ñ õâîéíûìè âèäàìè. Âîçðàñò èììàòóðíûõ ðàñòåíèé â ãðóïïàõ íå ïðåâû-
øàåò 43 ëåò (ñì. òàáëèöó), â òî âðåìÿ êàê äëÿ Pinus koraiensis, Picea jezoensis è
Abies nephrolepis îí äîõîäèò äî 100 ëåò è áîëåå [14, 27].

Ðåäêîå ñî÷åòàíèå ýòèõ äâóõ ôàêòîðîâ (íàëè÷èå ïîëóðàçëîæèâøåãîñÿ âàëå-
æà è ñâåòîâîãî îêíà) ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ïðîñòðàíñòâà ìåæäó ãðóïïàìè ìî-
ãóò äîñòèãàòü 30 ì â ðàäèóñå. Äëÿ èììàòóðíûõ ðàñòåíèé âûÿâëåíà ïîëîæè-
òåëüíàÿ çàâèñèìîñòü èõ ðàñïîëîæåíèÿ îò ðàñïîëîæåíèÿ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòå-
íèé (ðèñ. 4, a), íî ýòà ñâÿçü áîëüøå óñëîâíàÿ â ñèëó òîãî, ÷òî íåò ïðÿìûõ åå
ïîäòâåðæäåíèé. Ñêîðåå âñåãî, òàêîå ðàñïîëîæåíèå ñâÿçàíî ñ íàëè÷èåì ðÿäîì
ñ ãåíåðàòèâíûìè äåðåâüÿìè âàëåæà, íåîáõîäèìîãî äëÿ ðàçâèòèÿ þâåíèëüíûõ
è èììàòóðíûõ ðàñòåíèé áåðåçû. Íåò ñâÿçè è â ðàñïîëîæåíèè âèðãèíèëüíûõ è
ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 4, b). Ýòî âñå ãîâîðèò î òîì, ÷òî ãåíåðàòèâíûå
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Ðèñ. 4. Õàðàêòåðèñòèêà ñòðóêòóðû ìîçàèê ðàñòåíèé Betula costata ñ èñïîëüçîâàíèåì
òðåõ ñòàòèñòè÷åñêèõ ôóíêöèé.

a — ãåíåðàòèâíûå-èììàòóðíûå ðàñòåíèÿ (g2—g3/im1—im3), b — ãåíåðàòèâíûå-âèðãèíèëüíûå
ðàñòåíèÿ (g2—g3/v1—v2). Ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ, ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ — îæèäàå-
ìîå çíà÷åíèå â ñîîòâåòñòâèè ñ íóëü-ìîäåëüþ, ñåðîå ïîëå — èìèòàöèîííûå èíòåðâàëû (íóëü-ìî-
äåëü). Ïî ãîðèçîíòàëè — ðàññòîÿíèå, äëÿ êîòîðîãî âû÷èñëåíà ôóíêöèÿ, ì. Ïî âåðòèêàëè — çíà-
÷åíèå ôóíêöèè ïàðíîé êîððåëÿöèè g(r), ôóíêöèè K2(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. 4. Betula costata mosaic structure characteristic described by means of three statistical
functions.

a — generative-immature plants (g2—g3/im1—im3), b — generative-virginal plants (g2—g3/v1—v2). So-
lid line — empirical curve, dotted line — expected value under null-model, gray field — simulation en-
velopes (independence null-model). X-axis — distance, m. Y-axis — pair-correlation function g(r),
function K2(r), k-th neighbor distance distribution 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).



ðàñòåíèÿ íå ïðåïÿòñòâóþò, íî è íå ñïîñîáñòâóþò ðàçâèòèþ ìîëîäûõ ðàñòåíèé
ñâîåãî âèäà; îäíàêî îáåñïå÷èâàþò íåïðåðûâíûé ïðèòîê ñåìÿí ïî âñåé òåððè-
òîðèè è, òàêèì îáðàçîì, â óñëîâèÿõ äîñòàòî÷íîãî ÷èñëà ìàòåðèíñêèõ äåðåâüåâ
ðàçâèòèå ìîëîäûõ ðàñòåíèé çàâèñèò òîëüêî îò íàëè÷èÿ ñóáñòðàòà è îáðàçîâà-
íèÿ îêîí â ïîëîãå äðåâîñòîÿ.

Òàêèå âèäû, êàê Pinus koraiensis è Abies nephrolepis ìåíåå òðåáîâàòåëüíû ê
ñóáñòðàòó, íî Picea jezoensis àêòèâíî ïðîðàñòàåò è âûæèâàåò òîëüêî íà ïîëó-
ðàçëîæèâøåìñÿ âàëåæå. Âàæíûì îòëè÷èåì ðàçâèòèÿ B. costata îò äðóãèõ âè-
äîâ ÿâëÿåòñÿ åå ìåíüøàÿ (ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè âèäàìè) òåíåâûíîñëèâîñòü.
Ýòî îïðåäåëÿåò òî, ÷òî ÷èñëî äðóãèõ âèäîâ [14] íà åäèíèöó ïëîùàäè ãîðàçäî
áîëüøå, ÷åì ÷èñëî èììàòóðíûõ ðàñòåíèé B. costata. Ãðóïïû äðóãèõ âèäîâ
ïëîòíåå, è îíè èìåþò áîëüøèå ðàçìåðû [28].

×èñëî âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé ñîñòàâëÿåò âñåãî 10 % îò ÷èñëåííîñòè èì-
ìàòóðíûõ (ðèñ. 1), âîçðàñò âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé ÷àñòî ñîâïàäàåò ñ âîçðàñ-
òîì èììàòóðíûõ, à äåðåâüÿ ñ ïîíèæåííîé æèçíåííîñòüþ ïðàêòè÷åñêè ïîëíî-
ñòüþ èñ÷åçàþò ê êîíöó âèðãèíèëüíîãî ïåðèîäà (ðèñ. 1). Ýòî ãîâîðèò î òîì, ÷òî
ó âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé B. costata, êàê è ó äðóãèõ âèäîâ [29, 30], ïðîèñõîäèò
ïîâûøåíèå ïîòðåáíîñòè â ñâåòå ïî ñðàâíåíèþ ñ èììàòóðíûìè, õîòÿ âñå æå
îíè ñïîñîáíû âûäåðæèâàòü íåêîòîðîå çàòåíåíèå (äî 20—30 ëåò) (òàáë. 1).

Ñíèæåíèå òåíåâûíîñëèâîñòè â âèðãèíèëüíîì ñîñòîÿíèè ïðèâîäèò ê òîìó,
÷òî âñå ãðóïïû ïðàêòè÷åñêè èñ÷åçàþò. Ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû î÷åíü ðàçðå-
æåííî; è âûÿâëÿþòñÿ îòíîñèòåëüíî îáøèðíûå ïðîñòðàíñòâà, ãäå èõ ñîâñåì
íåò. Â î÷åíü íåìíîãèõ ñëó÷àÿõ èç îäíîé ãðóïïû èììàòóðíûõ ðàñòåíèé âûæè-
âàþò 2—3 ñîñåäíèå îñîáè, êîòîðûå îêàçàëèñü â îêíàõ ïîëîãà äðåâîñòîÿ. Ñëó-
÷àéíîå ðàñïîëîæåíèå âèðãèíèëüíûõ ðàñòåíèé íîðìàëüíîé æèçíåííîñòè
(ðèñ. 2, c), ïîêàçûâàåò, ÷òî èõ ïîÿâëåíèå — ýòî äåéñòâèòåëüíî ñòîõàñòè÷åñêèé
ïðîöåññ, íà êîòîðûé âëèÿåò ìíîæåñòâî ôàêòîðîâ. Íàëè÷èå ãðóïï ðàçíîãî ðàç-
ìåðà ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì èñòîðèè íàðóøåíèé: ðàñòåíèé â öåëîì áîëüøå íà
òåõ ó÷àñòêàõ, ãäå íåäàâíî îáðàçîâûâàëèñü áîëüøèå îêíà èëè ãðóïïû îêîí [13,
31]. Âåðîÿòíî, èìåííî â ýòîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè ôîðìèðóåòñÿ õàðàêòåðíàÿ
íàêëîííàÿ êðîíà äåðåâà, êîãäà îíî äëÿ äîñòèæåíèÿ áîëüøåãî êîëè÷åñòâà ñâåòà
âûòÿãèâàåòñÿ â ñòîðîíó îêíà â ïîëîãå äðåâîñòîÿ. Ó÷èòûâàÿ ðàññòîÿíèå ìåæäó
ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè è ðàäèóñ èõ êðîí, ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî â ýòîì âîçðà-
ñòíîì ñîñòîÿíèè çà ñâåò îíè êîíêóðèðóþò òîëüêî ñ ðàñòåíèÿìè äðóãèõ âèäîâ,
íî íå äðóã ñ äðóãîì. Òàêèì îáðàçîì, â òå÷åíèå âñåãî ïðåãåíåðàòèâíîãî ïåðèî-
äà (âêëþ÷àþùåãî â ñåáÿ ñîñòîÿíèå âñõîäîâ, ïðîðîñòêîâ, þâåíèëüíîå, èììà-
òóðíîå è âèðãèíèëüíîå) ðàñòåíèÿ èìåþò ÷åðòû ïèîíåðíîé æèçíåííîé ñòðàòå-
ãèè [32]: ìàññîâîå îáåñïå÷åíèå ñåìåíàìè, ìàññîâîå ïðîðàñòàíèå ïðè áëàãî-
ïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ, áûñòðûé âûõîä â ïîëîã èëè îòìèðàíèå çà îòíîñèòåëüíî
êîðîòêèé (50—70 ëåò) ïåðèîä.

Ìîëîäûå ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ íåñêîëüêî áîëåå ìíîãî÷èñëåííû, ò. å. íà-
êîïëåíèå äåðåâüåâ íà÷èíàåò ïðîèñõîäèòü ïîñëå èõ ïåðåõîäà â ãåíåðàòèâíîå
ñîñòîÿíèå (ðèñ. 1). Âîçðàñò ðàñòåíèé ñîñòàâëÿåò îò 51 äî 120 ëåò (ñì. òàáëèöó),
íî ñòðóêòóðà ìîçàèêè ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ñõîäíà ñ òàêîâîé âèð-
ãèíèëüíûõ ðàñòåíèé, ïîýòîìó ìîæíî ãîâîðèòü, ÷òî îíà ñôîðìèðîâàëàñü ïîä
äåéñòâèåì òåõ æå ôàêòîðîâ.

Âûðàæåííîå íàêîïëåíèå ðàñòåíèé ïðîèñõîäèò â ñðåäíåâîçðàñòíîì ãåíåðà-
òèâíîì ñîñòîÿíèè âñëåäñòâèå íàèáîëåå âûñîêîãî óðîâíÿ êîíêóðåíòîñïîñîá-
íîñòè ðàñòåíèé íà ýòîé ñòàäèè ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿìè äðóãèõ îíòîãåíåòè-
÷åñêèõ ñòàäèé. Âîçðàñò ðàñòåíèé ìîæåò äîñòèãàòü ïî÷òè 280 ëåò (ñì. òàáëèöó).
Ïðè ýòîì ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé íàèáîëåå îäíîðîäíî ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñòå-
íèÿìè äðóãèõ âèäîâ. Ñóäÿ ïî âñåìó, íåáîëüøîå ÷èñëî ïðîðàñòàþùèõ ñåìÿí, à
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òàêæå ïðîöåññ èçðåæèâàíèÿ, ïðîèñõîäÿùèé ïðè çàâåðøåíèè èììàòóðíîãî è â
òå÷åíèå âèðãèíèëüíîãî âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèé, êîìïåíñèðóåòñÿ íàêîïëåíèåì
ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé; òàê êàê çàíÿâ ñâîå ìåñòî â âåðõíåì ïîëîãå, îíè óæå íå
ñòîëü ñèëüíî çàâèñÿò îò âëèÿíèÿ êîíêóðåíöèè. Ïðîäîëæèòåëüíîå íàõîæäåíèå
ðàñòåíèé â ãåíåðàòèâíîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè (áîëåå 2/3 îò âñåãî æèçíåííî-
ãî öèêëà) ñïîñîáñòâóåò èõ íàêîïëåíèþ ñ âîçðàñòîì. Îòäåëüíûå ðàñòåíèÿ äî-
ñòèãàþò ãåíåðàòèâíîãî ñîñòîÿíèÿ â ðàçíûõ ìåñòàõ ñ ÷àñòîòîé, çàâèñÿùåé îò
èñòîðèè íàðóøåíèé, ÷òî ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ èõ ìîçàèêè ñî ñëó÷àéíûì
ðàñïîëîæåíèåì.

Â ñðåäíåâîçðàñòíîì è ñòàðîâîçðàñòíîì ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèÿõ íàáëþ-
äàþòñÿ ðàñòåíèÿ ïîíèæåííîé æèçíåííîñòè. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî äî 90 % äå-
ðåâüåâ èìåþò ñåðäöåâèííóþ ãíèëü íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ñòâîëà [15], âïëîòü
äî âåòâåé 1—2-ãî ïîðÿäêà. Ïðè íàëè÷èè ñèëüíûõ âåòðîâ â îñåííå-âåñåííèé
ïåðèîäû ïðîèñõîäèò îáëîì ñêåëåòíûõ âåòâåé èëè ñëîì äåðåâà. Êîðíåâàÿ ñèñ-
òåìà âçðîñëûõ ðàñòåíèé äàæå íà ìåëêèõ ïî÷âàõ ãëóáîêàÿ, è ïîýòîìó âûâàëîâ
äåðåâüåâ ïðàêòè÷åñêè íå ïðîèñõîäèò. ×èñëî ñòàðîâîçðàñòíûõ ãåíåðàòèâíûõ
äåðåâüåâ ìåíüøå, ÷åì ñðåäíåâîçðàñòíûõ, èõ âîçðàñò ñîñòàâëÿåò áîëåå 340 ëåò
[14]; íî òî÷íî åãî óñòàíîâèòü íåâîçìîæíî — âñå ðàñòåíèþ èìåþò ñåðäöåâèí-
íóþ ãíèëü áîëåå ïîëîâèíû ðàäèóñà äåðåâà. Äëèòåëüíîå âðåìÿ íàõîæäåíèÿ
îñîáåé B. costata â ãåíåðàòèâíîì îíòîãåíåòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè (äî 70 % âñåé
ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè äåðåâà) ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðîÿâëåíèå
C-ñòðàòåãèè [32].

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Â ðåçóëüòàòå ïðîâåäåííîãî èññëåäîâàíèÿ âûÿâëåíî, ÷òî â ñòàðîâîçðàñòíûõ
êåäðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñàõ þãà Äàëüíåãî Âîñòîêà Ðîññèè ïîïóëÿöèè
Betula costata Trautv. èìåþò ëåâîñòîðîííèé îíòîãåíåòè÷åñêèé ñïåêòð ñ ïðè-
çíàêàìè áèìîäàëüíîñòè, õàðàêòåðíûé äëÿ ïîçäíåñóêöåññèîííûõ è êëèìàêñî-
âûõ âèäîâ.

Ñòðóêòóðà ìîçàèê ðàñòåíèé B. costata, êàê è äðóãèõ âèäîâ-äîìèíàíòîâ êåä-
ðîâî-øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ, â ïðîöåññå îíòîãåíåçà èçìåíÿåòñÿ îò ãðóïïî-
âîé â èììàòóðíîì ñîñòîÿíèè äî íåîäíîðîäíîé (ãðàíèöû ãðóïï ñòàíîâÿòñÿ ìå-
íåå âûðàæåííûìè) â âèðãèíèëüíîì, à ïîçæå â ãåíåðàòèâíîì ñîñòîÿíèè; ðàñïî-
ëîæåíèå ðàñòåíèé ñòàíîâèòñÿ ñëó÷àéíûì.

Â èììàòóðíîì ïåðèîäå ðàñòåíèÿ õîðîøî ñãðóïïèðîâàíû íà íåñêîëüêèõ
ïðîñòðàíñòâåííûõ óðîâíÿõ. Âûäåëÿþòñÿ ãðóïïû ñî ñðåäíèì ðàäèóñîì îêîëî
2.5 ì, îáðàçîâàííûå 16—20 ðàñòåíèÿìè; ãðóïïû ñ ðàäèóñîì îêîëî 11.5 ì, îá-
ðàçîâàííûå áîëåå ÷åì 26 ðàñòåíèÿìè. Ðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé î÷åíü ïëîòíîå è
ðàçìåð ñâîáîäíûõ ïðîñòðàíñòâ ìîæåò äîñòèãàòü 30 ìåòðîâ â ðàäèóñå.

Â âèðãèíèëüíîì ïåðèîäå âûÿâëåíî íàëè÷èå ãðóïï ñ ðàäèóñîì îêîëî
3.5 ìåòðîâ, îáðàçîâàííûõ âñåãî äâóìÿ ðàñòåíèÿìè, è ãðóïï ñ ðàäèóñîì 8.5 ì,
îáðàçîâàííûõ òàêæå äâóìÿ èëè ðåäêî òðåìÿ ðàñòåíèÿìè. Ðàçìåð ïóñòûõ ïðî-
ñòðàíñòâ óâåëè÷èâàåòñÿ è èõ ðàäèóñ ìîæåò ïðåâûøàòü 45 ìåòðîâ.

Ó ìîëîäûõ ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé âûÿâëåíî íàëè÷èå ãðóïï ñ ðàäèóñîì
4.5 ì, îáðàçîâàííûõ äâóìÿ ðàñòåíèÿìè, è ãðóïï ñ ðàäèóñîì 37.5 ì, îáðàçîâàí-
íûõ â ñðåäíåì 7 ðàñòåíèÿìè. Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè äåðåâüÿìè ñõîäíû
ñ òàêîâûìè äëÿ âèðãèíèëüíîãî ñîñòîÿíèÿ.

Ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû ïðàêòè÷åñêè ñëó÷àéíî. Ðàññòîÿíèÿ
ìåæäó ñîñåäíèìè ðàñòåíèÿìè ñîêðàùàþòñÿ, è óìåíüøàåòñÿ ðàçìåð ïóñòûõ ïðî-
ñòðàíñòâ, íå çàíÿòûõ ðàñòåíèÿìè; èõ ìàêñèìàëüíûé ðàäèóñ ñîñòàâëÿåò 31 ì.
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Ñëó÷àéíîå ðàñïîëîæåíèå ãåíåðàòèâíûõ ðàñòåíèé ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî èõ
ñåìåíà ïîêðûâàþò âñþ òåððèòîðèþ ëåñà îòíîñèòåëüíî ðàâíîìåðíî. Ãåíåðà-
òèâíûå ðàñòåíèÿ ðàñïîëîæåíû ñëó÷àéíî â ðåçóëüòàòå âëèÿíèÿ ìíîãèõ ôàêòî-
ðîâ, ãëàâíûì èç êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ ëîêàëüíàÿ èñòîðèÿ íàðóøåíèé. Âåñü ïðåãåíå-
ðàòèâíûé ïåðèîä, âêëþ÷àþùèé ñîñòîÿíèÿ âñõîäîâ, ïðîðîñòêîâ, þâåíèëüíîå,
èììàòóðíîå è âèðãèíèëüíîå, çàíèìàåò 50—70 ëåò, à îñòàëüíàÿ ÷àñòü æèçíè —
200—250 ëåò è áîëåå — ïðîõîäèò â ãåíåðàòèâíîì âîçðàñòíîì ñîñòîÿíèè.

Áîëüøàÿ ÷èñëåííîñòü ñåìÿí, ìàññîâîå èõ ïðîðàñòàíèå íà ïîäõîäÿùåì ñóá-
ñòðàòå, à òàêæå áûñòðûé âûõîä ðàñòåíèé â ïîëîã äðåâîñòîÿ ïðè íàëè÷èè áëà-
ãîïðèÿòíûõ óñëîâèé — õàðàêòåðíûå ÷åðòû R-ñòðàòåãà; â òî âðåìÿ êàê áîëüøàÿ
ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè, çíà÷èòåëüíîå ïðåîáðàçîâàíèå ãåíåðàòèâíûìè ðàñ-
òåíèÿìè ñðåäû è âëèÿíèå íà ðàñòåíèÿ, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ ïîä ïîëîãîì, —
÷åðòû, ïîçâîëÿþùèå îòíåñòè âèä ê C-ñòðàòåãàì. Òàêèì îáðàçîì, B. costata
èìååò ïåðåõîäíóþ C-R æèçíåííóþ ñòðàòåãèþ. Ïðèñóòñòâèå ÷åðò, õàðàêòåðíûõ
äëÿ ðàçíûõ æèçíåííûõ ñòðàòåãèé, ôîðìèðóåò óñòîé÷èâóþ ñàìîïîääåðæèâàþ-
ùóþñÿ ïîïóëÿöèþ, íåñìîòðÿ íà íèçêóþ îáùóþ ïëîòíîñòü îñîáåé.
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S U M M A R Y

In this paper, we analyze structure and describe Betula costata Trautv. popula-
tion mosaic formation patterns in the Korean pine broad-leaved forest of the southern
part of Russian Far East. The study was conducted on two permanent sample plots
(1.5 and 10.5 hectares). The obtained results revealed that patterns of B. costata mo-
saic existence depend on the age development stages. Its structure (as well as of the
other dominant species of the Korean pine broad-leaved forest) changes from the
group type at immature stage, to the inhomogeneous one- at the virginal stage, and
later to random plant disposition at generative stage. It is established that B. costata
has transitory C-R life strategy.

K e y w o r d s: Betula costata, spatial structure, population mosaic, Korean
pine-broadleaved forest, the Russian Far East.
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