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Îõàðàêòåðèçîâàíû ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ ïðîñòðàíñòâåííîé è âîçðàñòíîé ñòðóê-
òóðû öåíîïîïóëÿöèé Vaccinium myrtillus L. â óñëîâèÿõ çàïîâåäíîãî è ðåêðåàöèîííîãî
èñïîëüçîâàíèÿ òåððèòîðèé íà þãå ëåñíîé çîíû. Àíàëèç âíóòðèïîïóëÿöèîííûõ ïðî-
ñòðàíñòâåííûõ âçàèìîîòíîøåíèé ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ÷åðíèêè áûë ïðîâåäåí ñ ïî-
ìîùüþ ýëåêòðîííûõ êàðò, áàç äàííûõ è ïðîãðàììíîãî ïàêåòà R, ãäå ðàññ÷èòûâàëèñü
ñòàòèñòèêè âçàèìîðàñïîëîæåíèÿ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ðàçíûõ êëàññîâ (îíòîãåíåòè÷å-
ñêèõ ãðóïï) ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè Ðèïëè, èçìåðåíà ïëîòíîñòü è ðàçìåð àãðåãàöèé.
Ïðîàíàëèçèðîâàíà ïðîñòðàíñòâåííî-îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà öåíîïîïóëÿöèé ÷åð-
íèêè â ðàçëè÷íûõ ýêîëîãî-ôèòîöåíîòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ. Âûÿâëåíû
ïðîñòðàíñòâåííûå çàêîíîìåðíîñòè â ðàñïðåäåëåíèè îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï êóñòîâ
÷åðíèêè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Vaccinium myrtillus, öåíîïîïóëÿöèÿ, ïðîñòðàíñòâåííî-îíòî-
ãåíåòè÷åñêàÿ, âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà, ôóíêöèÿ Ðèïëè, àãðåãàöèÿ, êëèíàëüíî-êîíòàãèîç-
íàÿ ñòðóêòóðà.

Äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè, ïëîòíîñòè è òèï ðàñïðåäåëåíèÿ èíäèâèäóóìîâ â
ïîïóëÿöèè ÿâëÿþòñÿ ôóíäàìåíòàëüíûìè ïîíÿòèÿìè â äåìîãðàôèè ðàñòåíèé
(Harper, 1977). Îïðåäåëåííûå çàêîíîìåðíîñòè ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëå-
íèÿ îáúåêòîâ ìîãóò áûòü âûÿâëåíû ïðè âèçóàëüíîì íàáëþäåíèè, äðóãèå æå
íàñòîëüêî ñëîæíû, ÷òî äëÿ èõ âûÿâëåíèÿ òðåáóåòñÿ èñïîëüçîâàíèå ìàòåìàòè-
÷åñêèõ ìåòîäîâ, ïîçâîëÿþùèõ âûïîëíèòü ïðîñòðàíñòâåííûé àíàëèç è ïîä-
òâåðäèòü çíà÷èìîñòü âûÿâëåííûõ ïðîñòðàíñòâåííûõ çàêîíîìåðíîñòåé. Â òå-
÷åíèå ïîñëåäíåãî äåñÿòèëåòèÿ àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèé
÷àñòî ñâîäèëñÿ ê ñîçäàíèþ ìàòåìàòè÷åñêèõ ìîäåëåé, êîòîðûå ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé íîâîå ñðåäñòâî äëÿ ïîíèìàíèÿ äåìîãðàôèè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïîïó-
ëÿöèè ðàñòåíèé â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè (Silvertown & Lovett Doust, 1993;
Haase, 1995; Caswell, 2001). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ àíàëèçà ïðîñòðàíñòâåííîé
îðãàíèçàöèè ôèòîöåíîçîâ è ïîïóëÿöèé øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ ÃÈÑ-òåõíî-
ëîãèè, ïîçâîëÿþùèå ãåíåðàëèçèðîâàòü ðàçíîðîäíóþ èíôîðìàöèþ è ïðåäñòà-
âèòü åå â ôîðìå, óäîáíîé äëÿ äàëüíåéøåãî àíàëèçà è ïîñòðîåíèÿ ðàçëè÷íûõ
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ìîäåëåé. Âñå ïåðâè÷íûå äàííûå ñâîäÿòñÿ â îäíó ñèñòåìó â ñîîòâåòñòâèè ñ òðå-
áîâàíèÿìè òîé èëè èíîé ïðîãðàììû, èç îáîáùåííîé áàçû äàííûõ ñîçäàþòñÿ
ñëîè, îòðàæàþùèå íåîáõîäèìóþ èíôîðìàöèþ (Êîìàðîâ, 2006; Ãðàáàðíèê,
2008).

Èçó÷åíèå ïðîñòðàíñòâåííîé äèíàìèêè îñîáåííî òðóäîåìêî ïðè èññëåäî-
âàíèè ìíîãîëåòíèõ êëîíàëüíûõ (clonal) ðàñòåíèé, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ äâóõ-
óðîâíåâîé îðãàíèçàöèåé èõ ïîïóëÿöèè — ãåíåòàìè (genets) è ðàìåòàìè (ra-
mets). Èññëåäîâàíèå ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè ñ ó÷åòîì îíòîãå-
íåòè÷åñêèõ ãðóïï äàåò âîçìîæíîñòü âûÿâèòü çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ
êàæäîé èç íèõ, ñóäèòü îá èõ âçàèìîîòíîøåíèÿõ è âûÿâëÿòü ïðîñòðàíñòâåííóþ
ñïåöèôèêó. Ýòî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ïðîñòðàíñòâåííî-îíòîãåíåòè÷åñêóþ
ñòðóêòóðó êàê âàæíûé äèàãíîñòè÷åñêèé ïðèçíàê ïîïóëÿöèè.

Ïîä ïðîñòðàíñòâåííî-îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðîé öåíîïîïóëÿöèè íà-
ìè ïîíèìàåòñÿ èåðàðõè÷åñêàÿ ñèñòåìà ïðîñòðàíñòâ ðàñïðåäåëåíèÿ («ðèñóí-
êîâ», «ïàòòåðí») îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï, ñïåöèôèêà êîòîðûõ çàäàåòñÿ ãåíå-
ðàòèâíûìè îñîáÿìè, äîñòèãøèìè ìîðôîñòðóêòóðíîé ðåàëèçàöèè æèçíåííîé
ôîðìû, à îêîí÷àòåëüíî îïðåäåëÿåòñÿ âíóòðèâèäîâûìè è ìåæâèäîâûìè îòíî-
øåíèÿìè ðàñòåíèé è àáèîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè ñðåäû.

Íà ïðîñòðàíñòâå, çàíèìàåìîì öåíîïîïóëÿöèîííûìè ëîêóñàìè I (ðåäêî II)
ïîðÿäêà, ìèêðîóñëîâèÿ ñðåäû, ôèòî-, çîî- è àíòðîïîãåííûå ôàêòîðû îñòàþòñÿ
áîëåå èëè ìåíåå îäíîðîäíûìè è ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà, êàê íàì êàæåò-
ñÿ, îïðåäåëÿåòñÿ â îñíîâíîì ýíäîãåííûìè ôàêòîðàìè, ò. å. îñîáåííîñòÿìè ðî-
ñòà, ðàçìíîæåíèÿ, îíòîãåíåòè÷åñêèì ñîñòîÿíèåì è â öåëîì ñàìîé áèîìîðôîé
ðàñòåíèÿ.

Çàíèìàÿñü ïðîñòðàíñòâåííûì àíàëèçîì ðàçíûõ âèäîâ ðàñòåíèé (äåðåâüåâ,
êóñòàðíè÷êîâ, òðàâ), ìû ïûòàëèñü âûÿñíèòü: 1) êàêîâà ïåðâè÷íàÿ ïðè÷èíà ðè-
ñóíêà ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ òåõ èëè èíûõ ýëåìåíòîâ öåíîïîïóëÿ-
öèé — áèîëîãî-ýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè âèäîâ è èõ áèîìîðô èëè ýêîëî-
ãî-ôèòîöåíîòè÷åñêèå îñîáåííîñòè ìåñòîîáèòàíèé; 2) êàê ðàñïðåäåëÿþòñÿ â
ïðîñòðàíñòâå ðàçíûå îíòîãåíåòè÷åñêèå ãðóïïû, êàêèå èç íèõ ÿâëÿþòñÿ îñíî-
âîé ïðîñòðàíñòâåííîãî «ðèñóíêà». Â ñâÿçè ñ ýòèì èçó÷àëèñü öåíîïîïóëÿöèè â
ðàçíûõ ýêîëîãî-ôèòîöåíîòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, íà ó÷àñòêàõ ðàçëè÷íîãî ïðèðî-
äîïîëüçîâàíèÿ.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ

Îáúåêòîì íàøåãî èññëåäîâàíèÿ ÿâëÿåòñÿ ÷åðíèêà Vaccinium myrtillus L. Â
õâîéíûõ è ïðîèçâîäíûõ õâîéíî-ëèñòâåííûõ ëåñàõ òàåæíîé è ïîäòàåæíîé çîí
V. myrtilus ÷àñòî âûñòóïàåò â êà÷åñòâå äîìèíàíòà òðàâÿíî-êóñòàðíè÷êîãî ÿðó-
ñà. Èññëåäîâàíèÿ ÷åðíèêè áûëè ñâÿçàíû â îñíîâíîì ñ èçó÷åíèåì ìîðôîãåíåçà
(Ñåðåáðÿêîâ, 1962), ìîðôîëîãèè íàäçåìíûõ è ïîäçåìíûõ îðãàíîâ (Åôèìîâà,
Ìàçíàÿ, 2005), îíòîãåíåçà (Ïîëÿíñêàÿ è äð., 2000; Åôèìîâà, 2007), äèíàìèêè
âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû, ïëîòíîñòè, ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ â ðàçëè÷íûõ óñëî-
âèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ è ñåìåííîé ïðîäóêòèâíîñòè (Ìàçíàÿ, 2001, 2003; Ëÿíãó-
çîâà è äð., 2006). Ïî äàííûì íåêîòîðûõ àâòîðîâ, â ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ
ñåâåðà è àýðîòåõíîãåííîãî çàãðÿçíåíèÿ ó ÷åðíèêè îòìå÷àåòñÿ ïîäàâëåíèå ðîñ-
òîâîé àêòèâíîñòè è èçìåëü÷àíèå ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ëèáî óïðîùåíèå ìîðôî-
ëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðû èëè îáðàçîâàíèå îñîáîé ïîäóøêîâîé ýêîáèîìîðôû
(ßðìèøêî, 2012; Åôèìîâà, 2007). Îäíàêî ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ àíàëèçó ïðî-
ñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ÷åðíèêè, ïðîâîäèëîñü ìàëî. Ïîýòîìó íàì ïðåäñòàâ-
ëÿëîñü âàæíûì âûðàáîòàòü íàèáîëåå ïîäõîäÿùèå ìåòîäû àíàëèçà ïðîñòðàíñò-
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âåííî-îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñîñòîÿíèÿ öåíîïîïóëÿ-
öèé V. myrtilus â ðàçíûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ.

V. myrtilus — ëèñòîïàäíûé, ñèìïîäèàëüíî íàðàñòàþùèé, âåãåòàòèâíî-ïî-
äâèæíûé êóñòàðíè÷åê. Íà îïðåäåëåííîì ýòàïå îíòîãåíåçà âèä íà÷èíàåò ðàç-
ìíîæàòüñÿ âåãåòàòèâíî, ÷òî çàòðóäíÿåò îïðåäåëåíèå ïðîèñõîæäåíèÿ íàä-
çåìíîãî ìíîãîëåòíåãî ïîáåãà: îí ìîæåò áûòü ëèáî ñåìåííîãî, ëèáî âåãåòà-
òèâíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ïîýòîìó â êà÷åñòâå îñíîâíîé ñ÷åòíîé åäèíèöû
áûë âûáðàí ïàðöèàëüíûé êóñò (Ñåðåáðÿêîâ, 1962; Çàóãîëüíîâà, Ñìèðíîâà,
1978). Ñ ôèòîöåíîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, ñ÷åòíàÿ åäèíèöà, ïðåäñòàâëÿþ-
ùàÿ ñîáîé öåíòð âîçäåéñòâèÿ íà ñðåäó öåíîçà, ìîæåò èñïîëüçîâàòüñÿ â ïî-
ïóëÿöèîííûõ èññëåäîâàíèÿõ (Çàóãîëüíîâà, 1994). Äëÿ îïðåäåëåíèÿ îíòîãå-
íåòè÷åñêèõ ãðóïï ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ÷åðíèêè èñïîëüçîâàëèñü ìàòåðèàëû
Ò. À. Ïîëÿíñêîé ñ ñîàâòîðàìè (2000) è Ì. À. Åôèìîâîé (2007), îïèñàâøèìè
îíòîãåíåç ýòîãî âèäà.

Ïîëåâûå èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëèñü â 2004—2006 ãã. Ãåîáîòàíè÷åñêèå
îïèñàíèÿ ñîîáùåñòâ ñ ó÷àñòèåì ÷åðíèêè âûïîëíÿëè íà ïðîáíûõ ïëîùàäÿõ
ðàçìåðîì 50 × 50 ì, êîòîðûå áûëè çàëîæåíû â ðàçíûõ òèïàõ ëåñíûõ ñîîá-
ùåñòâ. Ïÿòü ïëîùàäåé áûëî çàëîæåíî íà òåððèòîðèè Âîëæñêî-Êàìñêîãî çàïî-
âåäíèêà è ñòîëüêî æå â ïðèãîðîäíîé çîíå ã. Êàçàíè, ëåñîïàðêå «Ëåáÿæüå»,
ïîäâåðæåííîé çíà÷èòåëüíîé ðåêðåàöèîííîé íàãðóçêå. Îïèñàíèå ñîîáùåñòâ
ïðîâîäèëè ïî îáùåïðèíÿòûì ãåîáîòàíè÷åñêèì ìåòîäàì; íà ïðîáíîé ïëîùàäè
êàðòèðîâàëè äðåâîñòîé, ÷åðíèêó è áðóñíèêó. Öåíîïîïóëÿöèè ÷åðíèêè èçó÷à-
ëè â ñëåäóþùèõ ñîîáùåñòâàõ: öåíîïîïóëÿöèÿ 1 (ÖÏ 1) — ñîñíÿê áðóñíè÷-
íî-âåéíèêîâî-êèñëè÷íî-ìøèñòûé (10Ñ + Á, çàïîâåäíèê); öåíîïîïóëÿöèÿ 2
(ÖÏ 2) — ñîñíÿê ëèøàéíèêîâî-áðóñíè÷íî-âåéíèêîâî-ìøèñòûé (10Ñ, çàïî-
âåäíèê), öåíîïîïóëÿöèÿ 3 (ÖÏ 3) — ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-âåéíèêîâî-ëàíäûøåâûé
(10Ñ, ëåñîïàðê); öåíîïîïóëÿöèÿ 4 (ÖÏ 4) ñîñíÿê ëèøàéíèêîâî-÷åðíè÷-
íî-áðóñíè÷íî-âåéíèêîâûé (10Ñ, ëåñîïàðê), öåíîïîïóëÿöèÿ 5 (ÖÏ 5) — ñîñíÿê
êèñëè÷íî-âîëîñèñòîîñîêîâûé ñ åëüþ è ëèïîé (4Ñ4Å2Ë + Ä, çàïîâåäíèê), öå-
íîïîïóëÿöèÿ 6 (ÖÏ 6) — åëüíèê êèñëè÷íî-÷åðíè÷íî-çåëåíîìîøíûé ñ ñîñíîé
(5Å4Ñ1Á1Ë, çàïîâåäíèê), öåíîïîïóëÿöèÿ 7 (ÖÏ 7) — ñîñíÿê áðóñíè÷íî-÷åð-
íè÷íî-êèñëè÷íî-çåëåíîìîøíûé ñ åëüþ (7Ñ3Å, çàïîâåäíèê), öåíîïîïóëÿöèÿ 8
(ÖÏ 8) — ñîñíÿê êîñòÿíè÷íî-ñíûòåâûé ñ áåðåçîé è ëèïîé (5Ñ5Á + Ë, ëåñî-
ïàðê), öåíîïîïóëÿöèÿ 9 (ÖÏ 9) — åëüíèê ÷åðíè÷íî-ëàíäûøåâî-ìøèñòûé ñ
ñîñíîé è áåðåçîé (5Ñ3Å2Á, ëåñîïàðê), öåíîïîïóëÿöèÿ 10 (ÖÏ 10) — ñîñíÿê
÷åðíè÷íî-âåéíèêîâî-ðàçíîòðàâíûé ñ áåðåçîé (5Ñ5Á, ëåñîïàðê).

Êàðòèðîâàíèå êóñòàðíè÷êîâîãî ÿðóñà ïðîâîäèëè íà òðàíñåêòàõ 4 � 25 ì,
êîòîðûõ íà êàæäîé ïðîáíîé ïëîùàäè çàêëàäûâàëè ïî òðè. Ó ÷åðíèêè îïðåäå-
ëÿëè ÷èñëåííîñòü, ïëîòíîñòü, âîçðàñòíóþ è ïðîñòðàíñòâåííóþ ñòðóêòóðû.

Ïîïóëÿöèîííûå ñèñòåìû â ïðîñòðàíñòâå îðãàíèçîâàíû èåðàðõè÷åñêè. Ïî
Ë. Á. Çàóãîëüíîâîé (1994), ñèñòåìà èåðàðõè÷åñêè ñîïîä÷èíåííûõ ïîïóëÿöè-
îííûõ åäèíèö âûãëÿäèò ñëåäóþùèì îáðàçîì: öåíîïîïóëÿöèÿ (ÖÏ) — ýêîòî-
ïè÷åñêàÿ ïîïóëÿöèÿ (ÝÏ) — êàòåííàÿ ïîïóëÿöèÿ (ÊÏ) — ïîïóëÿöèÿ ðå÷íîãî
áàññåéíà (ÏÁ) — ðåãèîíàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ (ÐÏ). ÖÏ âûäåëÿåòñÿ â ãðàíèöàõ àñ-
ñîöèàöèè; ÝÏ — â ãðàíèöàõ îäíîòèïíîãî ýíòîïèÿ; ÊÏ — â ãðàíèöàõ íåñêîëü-
êèõ ðàçíîòèïíûõ ýíòîïèåâ, îáðàçóþùèõ ïîëíî÷ëåííóþ êàòåíó; ÏÁ ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé íàñåëåíèå âèäà â ïðåäåëàõ ðå÷íîãî áàññåéíà îäíîãî ïîðÿäêà, à îáú-
åäèíåíèå òàêèõ ïîïóëÿöèé â ãðàíèöàõ áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîé ïðîâèíöèè
îáðàçóåò ÐÏ âèäà. Â ñîîòâåòñòâèè ñ íàøèì ïîäõîäîì è àëãîðèòìîì èññëåäîâà-
íèé (Ôàðäååâà, Ðîãîâà, 2012), ó÷èòûâàÿ òàêæå êëàññèôèêàöèþ Ë. Á. Çàóãîëü-
íîâîé, èçó÷åííûå ïîïóëÿöèè ìîæíî ïðåäñòàâèòü â âèäå ñëåäóþùåé ñõåìû ñî-
ïîä÷èíåííûõ åäèíèö (ðèñ. 1).
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Ñàìè öåíîïîïóëÿöèè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íåîäíîðîäíûå îáðàçîâàíèÿ. Â èõ
ñîñòàâå âûäåëÿþòñÿ ëîêóñû ðàçëè÷íîé ïëîòíîñòè. Â ñâÿçè ñ ýòèì íà êàæäîé
ïðîáíîé ïëîùàäè çàêëàäûâàëè òðè òðàíêñåêòû íà ó÷àñòêàõ ñ íàèìåíüøèì, ñðåä-
íèì è íàèáîëüøèì ïðîåêòèâíûì ïîêðûòèåì ÷åðíèêè (ìèíèìàëüíîé, ñðåäíåé
è ìàêñèìàëüíîé ïëîòíîñòüþ), îòëè÷àþùèõñÿ ìèêðîóñëîâèÿìè ñðåäû. Ïðîñòðàí-
ñòâåííî-îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà íà óðîâíå öåíîïîïóëÿöèîííîãî ëîêóñà
ðàññìàòðèâàåòñÿ íàìè êàê ìèêðîñòðóêòóðà öåíîïîïóëÿöèè, à ïðîñòðàíñòâåí-
íî-îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè â ãðàíèöàõ ôèòîöåíîçà (â ãðàíèöàõ
ôàöèè) — êàê ìàêðîñòðóêòóðà öåíîïîïóëÿöèè. Â ýòîì ñëó÷àå ïðîñòðàíñòâåííóþ
ñòðóêòóðó ÖÏ îáîçíà÷àåì êàê òèï, íà óðîâíå öåíîïîïóëÿöèîííîãî ëîêóñà —
êàê ïîäòèï ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï.

Â äàííîé ðàáîòå ìû îñòàíîâèìñÿ òîëüêî íà ìåòîäàõ èçó÷åíèÿ ìèêðîñòðóê-
òóðû öåíîïîïóëÿöèè, à èìåííî — íà ïîñòðîåíèè êàðò ëîêàëüíûõ ïëîòíîñòåé ñ
ïîìîùüþ ðàäèàëüíîé ôóíêöèè è îöåíêè ìàñøòàáîâ íåîäíîðîäíîñòè ñ ïî-
ìîùüþ ôóíêöèè Ðèïëè (Ripley, 1976). Èñïîëüçîâàíèå ýòèõ ìåòîäîâ ïðåä-
ïîëàãàåò ñîçäàíèå ñîîòâåòñòâóþùåé áàçû äàííûõ. Â 2005 ã. áûëà ñîçäàíà ïî-
ïóëÿöèîííàÿ áàçà äàííûõ, âêëþ÷àþùàÿ â ñåáÿ õàðàêòåðèñòèêè ñ÷åòíûõ åäè-
íèö öåíîïîïóëÿöèé è èõ ïðîñòðàíñòâåííîå ðàçìåùåíèå. Ïî çàíåñåííûì â
êîìïüþòåð êîîðäèíàòàì çàêàðòèðîâàííûõ ñ÷åòíûõ åäèíèö ñ ïîìîùüþ ïðî-
ãðàììû MapInfo ñòðîèëè ýëåêòðîííûå êàðòû-ñõåìû (Ôàðäååâà è äð., 2009).

Íà îñíîâå ýëåêòðîííûõ êàðò-ñõåì â ìàñøòàáå 1 : 10 áûëè âûÿâëåíû çàêî-
íîìåðíîñòè ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ îñîáåé è ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ
÷åðíèêè ñ èñïîëüçîâàíèåì K(r) ôóíêöèè Ðèïëè, ðåàëèçîâàííîé â ïàêåòå spats-
tat (Baddeley et al., 2005) ñðåäû ñòàòèñòè÷åñêîãî ïðîãðàììèðîâàíèÿ R (R Deve-
lopment Core Team, 2006). Îïèñàíèå ìåòîäà ìîæíî íàéòè â ðàíåå îïóáëèêî-
âàííûõ ðàáîòàõ (Ôàðäååâà, ×èæèêîâà è äð., 2009, 2010).
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Ðèñ. 1. Àëãîðèòì èññëåäîâàíèé ïîïóëÿöèé Vaccinium myrtillus L.



K(r) ïîêàçûâàåò ñðåäíåå ÷èñëî ñ÷åòíûõ åäèíèö âèäà (â íàøåì ñëó÷àå —
ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ëèáî îñîáåé), íàõîäÿùèõñÿ íà ðàññòîÿíèè r îò ëþáîé
ñëó÷àéíî âûáðàííîé ñ÷åòíîé åäèíèöû. Äëÿ âû÷èñëåíèÿ çíà÷åíèÿ ôóíêöèè âî-
êðóã êàæäîé ñ÷åòíîé åäèíèöû óñëîâíî î÷åð÷èâàþò êðóã ðàäèóñîì r, öåíòð êî-
òîðîãî çàäàåòñÿ êîîðäèíàòàìè ìåñòîïîëîæåíèÿ ñ÷åòíîé åäèíèöû. Çàòåì ïîä-
ñ÷èòûâàåòñÿ êîëè÷åñòâî ñ÷åòíûõ åäèíèö, íàõîäÿùèõñÿ âíóòðè îêðóæíîñòåé è
ïîëó÷åííîå ÷èñëî äåëèòñÿ íà ïðîèçâåäåíèå ïëîùàäè êàðòèðîâàííîé ïëîùàä-
êè íà ïëîòíîñòü ñ÷åòíûõ åäèíèö, íàõîäÿùèõñÿ â öåíòðàõ óñëîâíûõ îêðóæíî-
ñòåé è ïëîòíîñòü îñîáåé, ïîïàâøèõ â îêðóæíîñòè.

Â ñëó÷àå ïîëíîé ïðîñòðàíñòâåííîé ñëó÷àéíîñòè (complete spatial random-
ness, CSR), êîãäà ñ÷åòíûå åäèíèöû ðàñïðåäåëåíû â ïðîñòðàíñòâå ñëó÷àéíûì
îáðàçîì è íå íàáëþäàåòñÿ èõ çíà÷èòåëüíûõ ñêîïëåíèé èëè ñòðåìëåíèÿ ê ðåãó-
ëÿðíîìó ðàñïîëîæåíèþ, çíà÷åíèå ôóíêöèè Ðèïëè ðàâíî ïëîùàäè êðóãà ñ ðà-
äèóñîì ðàâíûì r: KCSR(r) = pr2. Ïî îòêëîíåíèþ çíà÷åíèé K(r), âû÷èñëåííûõ íà
èññëåäóåìîé òî÷å÷íîé ìîçàèêå, îò çíà÷åíèé KCSR(r), îæèäàåìûõ ïðè ïðî-
ñòðàíñòâåííîé ñëó÷àéíîñòè, ñóäÿò î ïðîñòðàíñòâåííîé êëàñòåðèçàöèè èëè ðå-
ãóëÿðíîñòè íàáëþäàåìîãî ðàñïîëîæåíèÿ îñîáåé äëÿ äàííîãî ðàäèóñà. Ïðåâû-
øåíèå ôóíêöèè K(r) íàä KCSR(r) ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî íà äàííîì ðàññòîÿ-
íèè r èëè íà ÷óòü ìåíüøåì ðàññòîÿíèè âñòðå÷àåòñÿ áîëüøå ñ÷åòíûõ åäèíèö,
÷åì ìîãëî áû áûòü ïðè èõ ñëó÷àéíîì, íåçàâèñèìîì ïðîñòðàíñòâåííîì ðàñïðå-
äåëåíèè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î íàëè÷èè ñêîïëåíèé ðàäèóñîì r. Åñëè êðèâàÿ
ôóíêöèè K(r) ïðîõîäèò íèæå çíà÷åíèé KCSR(r), òî ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïðèáëèçè-
òåëüíî íà äàííîì ðàññòîÿíèè r áûëî âñòðå÷åíî ìåíüøå ñ÷åòíûõ åäèíèö, ÷åì
ìîãëî áû áûòü ïðè èõ ñëó÷àéíîì ðàñïðåäåëåíèè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðåãó-
ëÿðíîñòè ðàñïîëîæåíèÿ òî÷åê èëè èõ ðàçðåæåíèè. Ðàññòîÿíèÿ r, íà êîòîðûõ
íàáëþäàþòñÿ ýòè îòêëîíåíèÿ, íàçûâàþòñÿ ðàçìåðîì (ìàñøòàáîì) íàáëþäàå-
ìîãî âèäà íåîäíîðîäíîñòè.

Ãðàôè÷åñêè ôóíêöèþ Ðèïëè ïðåäñòàâëÿþò â âèäå ôóíêöèè L(r) – r, ïðè
ýòîì L(r) âû÷èñëÿåòñÿ êàê: L r K r( ) ( ) /= π . Â ñëó÷àå ïîëíîé ïðîñòðàíñòâåí-
íîé ñëó÷àéíîñòè LCSR(r) –r = 0 ïðè ëþáûõ ðàññòîÿíèÿõ r (ðèñ. 2). Äëÿ îïðåäå-
ëåíèÿ çíà÷èìîñòè îòêëîíåíèé ïîâåäåíèÿ L(r) ôóíêöèè Ðèïëè îò LCSR(r) ôóíê-
öèè Ðèïëè, ñîîòâåòñòâóþùåé ñëó÷àéíîìó ïðîñòðàíñòâåííîìó ðàñïðåäåëåíèþ
ñ÷åòíûõ åäèíèö, èñïîëüçîâàí ìåòîä ñèìóëÿöèé Ìîíòå-Êàðëî (Baddeley et al.,
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Ðèñ. 2. Ãðàôè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå ïîâåäåíèÿ ôóíêöèè Ðèïëè.

Ïî îñè àáñöèññ — ðàññòîÿíèå, äëÿ êîòîðîãî ðàññ÷èòûâàëîñü çíà÷åíèå ôóíêöèè Ðèïëè, ì; ïî îñè
îðäèíàò — çíà÷åíèÿ L (r) – r ôóíêöèè.



2005). Äëÿ àíàëèçà ïðîñòðàíñòâåííûõ çàêîíîìåðíîñòåé ìåæäó ðàñïîëîæåíè-
åì äâóõ êëàññîâ îñîáåé èñïîëüçóåòñÿ êðîññôóíêöèÿ Ðèïëè. Àíàëèç òî÷å÷íûõ
ìîçàèê áûë ïðîâåäåí ñ ïîìîùüþ ïàêåòà spatstat (Baddeley et al., 2005). Â äàí-
íîé ðàáîòå âçÿòî ÷èñëî ñèìóëÿöèé m = 999. Ïðè èñïîëüçîâàíèè äàííîãî ìåòî-
äà ÷èñëî ñ÷åòíûõ åäèíèö êàæäîé îíòîãåíåòè÷åñêîé ãðóïïû äîëæíî áûòü íå
ìåíåå 20; åñëè èõ ìåíüøå, òî ðàññ÷èòàòü ñòàòèñòèêó ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ ñ÷åòíûõ åäèíèö íåâîçìîæíî. Ïîñêîëüêó ðàçìåðû âûäåëåííûõ îá-
ëàñòåé ìåíüøå øèðèíû ó÷åòíîé òðàíñåêòû, ìàêñèìàëüíîå ðàññòîÿíèå, äëÿ êî-
òîðîãî ïðîâîäèëñÿ àíàëèç ôóíêöèé Ðèïëè, ñîñòàâèëî ÷óòü ìåíåå 4 ì.

Äëÿ êàæäîé îáëàñòè âû÷èñëÿëîñü ñåìü âèäîâ ôóíêöèé è êðîññôóíêöèé
Ðèïëè: à — íà îñíîâå ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ îñîáåé ñåìåííîãî ïðî-
èñõîæäåíèÿ ïðåãåíåðàòèâíîãî ñîñòîÿíèÿ (ïðîðîñòêè è þâåíèëüíûå); á — íà
îñíîâå ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ îñîáåé è ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ïðåãåíå-
ðàòèâíîãî ñîñòîÿíèÿ (þâåíèëüíûå, èììàòóðíûå è âèðãèíèëüíûå); â — íà
îñíîâå ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ îñîáåé è ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ãåíåðà-
òèâíîãî ñîñòîÿíèÿ (ìîëîäûå, ñðåäíåâîçðàñòíûå èëè çðåëûå è ñòàðûå ãåíåðà-
òèâíûå), à òàêæå ñóáñåíèëüíûõ è ñåíèëüíûõ; ã — íà îñíîâå âçàèìîðàñïîëîæå-
íèÿ îñîáåé è ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ïðåãåíåðàòèâíîãî ñîñòîÿíèÿ (p, j, im, v); ä —
íà îñíîâå âçàèìîðàñïîëîæåíèÿ îñîáåé ñåìåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ïðåãåíåðà-
òèâíîãî (p, j) è ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ãåíåðàòèâíûõ (g1, g2, g3) ñîñòîÿíèé; å —
íà îñíîâå âçàèìîðàñïîëîæåíèÿ îñîáåé è ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ïðåãåíåðàòèâíî-
ãî (j, im, v) è ãåíåðàòèâíûõ (g1, g2, g3) ñîñòîÿíèé; æ — íà îñíîâå ïðîñòðàíñò-
âåííîãî ðàçìåùåíèÿ âñåé ñîâîêóïíîñòè ñ÷åòíûõ åäèíèö ÷åðíèêè.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ È ÈÕ ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû V. myrtillus áûë íà÷àò ñ âûäåëåíèÿ åå
ìèêðîãðóïïèðîâîê, ïðè ýòîì âíèìàíèå àêöåíòèðîâàëîñü íà èõ ôîðìå. Âçðîñëûå
îñîáè ÷åðíèêè ïðåäñòàâëåíû ÿâíîïîëèöåíòðè÷åñêèì òèïîì áèîìîðôû. Â ïðîöåññå
ìîðôî- è îíòîãåíåçà ôîðìèðóåòñÿ ïîëèöåíòðè÷åñêàÿ ñèñòåìà, ñîñòîÿùàÿ èç
ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ðàçíûõ âîçðàñòíûõ ñîñòîÿíèé, ò. å. ÷åðíèêà õàðàêòåðèçó-
åòñÿ íàëè÷èåì íåñêîëüêèõ ÷åòêî âûðàæåííûõ öåíòðîâ ðàçðàñòàíèÿ îñîáè, ÿâ-
ëÿþùèõñÿ è öåíòðàìè âîçäåéñòâèÿ íà ñðåäó — ïàðöèàëüíûå êóñòû ÿâëÿþòñÿ
ìåñòîì ñîñðåäîòî÷åíèÿ êîðíåé, ïîáåãîâ è ïî÷åê âîçîáíîâëåíèÿ è îáëàäàþò
îòíîñèòåëüíîé àâòîíîìíîñòüþ (Öåíîïîïóëÿöèè.., 1976; Ìàðêîâ, 2012).

Ïî È. Ã. Ñåðåáðÿêîâó (1962), îñîáü ÷åðíèêè íàðàñòàåò ðàäèàëüíî. Ìîëîäàÿ
êóðòèíà, îáðàçîâàâøàÿñÿ èç öåíòðà ìàòåðèíñêîãî ïåðâè÷íîãî êóñòà, èìååò
äèàìåòð îò 0.5 äî 1.0 ì, ïîñêîëüêó äëèíà åå ïîäçåìíûõ ïîáåãîâ ñîñòàâëÿåò
15—40 ñì. Äàëåå ïðîèñõîäèò ïðîöåññ «ðàñïîëçàíèÿ êóðòèíû, òàê êàê áîëü-
øèíñòâî ïîäçåìíûõ ïîëçó÷èõ ïîáåãîâ â ïðåäåëàõ êóðòèíû ðàñòåò ðàäèàëüíî
îò öåíòðà ê ïåðèôåðèè, òî óæå â 60—70-ëåòíåì âîçðàñòå äèàìåòð êóðòèíû ìî-
æåò ñîñòàâëÿòü 6—8 ì» (Ñåðåáðÿêîâ, 1962).

Âñëåäñòâèå ýòîãî ñêîïëåíèÿ ðàñòåíèé äîëæíû èìåòü â î÷åðòàíèè, ïî-âè-
äèìîìó, áîëåå èëè ìåíåå îêðóãëóþ ôîðìó; ñèëüíàÿ èçðåçàííîñòü ñêîïëåíèé
ñêîðåå óêàçûâàåò íà íàðóøåíèå ìîðôî- è îíòîãåíåçà ÷åðíèêè. Ñðàâíåíèå ìèê-
ðîãðóïïèðîâîê ÷åðíèêè íà çàïîâåäíîì è ðåêðåàöèîííîì ó÷àñòêàõ ïîêàçàëî,
÷òî â íàðóøåííûõ ñîîáùåñòâàõ âîçðàñòàåò ðàññòîÿíèå ìåæäó ìèêðîãðóïïè-
ðîâêàìè, ñîêðàùàåòñÿ èõ ïëîùàäü, óâåëè÷èâàåòñÿ ïåðèìåòð, ò. å. áîëåå âûðà-
æåííûìè ñòàíîâÿòñÿ ôðàãìåíòàðíîñòü è èçðåçàííîñòü.

Ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü ñ÷åòíûõ åäèíèö ÷åðíèêè íà òåððèòîðèè çàïîâåäíèêà
ñîñòàâèëà 6.4 íà 1 ì2, íà ðåêðåàöèîííîé òåððèòîðèè — 4.3. Ñðåäíÿÿ ïëîùàäü

381



ìèêðîãðóïïèðîâîê â çàïîâåäíèêå ñîñòàâèëà 18.35 ì2, ñðåäíèé ïåðèìåòð —
15.25 ì, òîãäà êàê íà ðåêðåàöèîííîé òåððèòîðèè — 16.6 ì2 è 17.25 ì ñîîòâåò-
ñòâåííî. Ñðåäíèé èíäåêñ êðóãîîáðàçíîñòè ìèêðîãðóïïèðîâîê, èçìåíÿþùèéñÿ
îò 0 äî 1 (÷åì âûøå çíà÷åíèå èíäåêñà, òåì áëèæå ôèãóðà ê êðóãó), íà òåððèòî-
ðèè çàïîâåäíèêà ñîñòàâèë 0.65, íà ðåêðåàöèîííîé òåððèòîðèè — 0.51. Ìàòå-
ðèàëà äëÿ ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêè áûëî ñîáðàíî íåäîñòàòî÷íî, è èññëåäîâà-
íèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè äîëæíû áûòü ïðîäîëæåíû.

Àíàëèç âîçðàñòíîãî ñîñòàâà ÷åðíèêè ïîêàçàë, ÷òî â çàïîâåäíèêå îêîëî
45 % åå ìèêðîãðóïïèðîâîê ÿâëÿþòñÿ ïîëíî÷ëåííûìè, 25 — ñîñòîÿò òîëüêî èç
ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ, 35 — èç ãåíåðàòèâíûõ è ïîñòãåíåðàòèâ-
íûõ. Ðàçëè÷èå îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñïåêòðîâ öåíîïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñîâ —
ìèêðîãðóïïèðîâîê ãîâîðèò îá àñèíõðîííîñòè èõ ðàçâèòèÿ, ÷òî ÿâëÿåòñÿ ìåõà-
íèçìîì ýêîëîãè÷åñêîé óñòîé÷èâîñòè âèäà. Íàïðîòèâ, íà òåððèòîðèè, ïîäâåð-
æåííîé ðåêðåàöèè, 80 % ìèêðîãðóïïèðîâîê âêëþ÷àëè ãåíåðàòèâíûå è ïîñòãå-
íåðàòèâíûå ïàðöèàëüíûå êóñòû, è òîëüêî 20 %, ïðèóðî÷åííûå ê ìàëîäîñòóï-
íûì äëÿ ÷åëîâåêà ìåñòàì, ÿâëÿëèñü ïîëíî÷ëåííûìè.

Íà îñíîâå ïðîâåäåííîãî àíàëèçà óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííàÿ ìàê-
ðîñòðóêòóðà öåíîïîïóëÿöèé ÷åðíèêè îòíîñèòñÿ ê êîíòàãèîçíîìó òèïó, âàðè-
àíòîì êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ êëèíàëüíî-êîíòàãèîçíûé ñ èçìåíåíèåì ïëîòíîñòè ïî
ãðàäèåíòó ôàêòîðà (Èïàòîâ è äð., 1997), è ñëó÷àéíîìó òèïó, âàðèàíòîì êîòî-
ðîãî ïðè íèçêîé ïëîòíîñòè ÿâëÿåòñÿ ðàçðåæåííûé. Äëÿ öåíîïîïóëÿöèîííûõ
ëîêóñîâ (â ðàçìåðàõ çàëîæåííûõ òðàíñåêò) âûäåëÿëè ïîäòèïû ïðîñòðàíñòâåí-
íîé ñòðóêòóðû: êîíòèíóàëüíî-äèñêðåòíûé (À), äèñêðåòíûé (Á), äèñêðåò-
íî-êîíòèíóàëüíûé (Â) è êîíòèíóàëüíûé (Ã), â ïðåäåëàõ êîòîðûõ â ñâîþ î÷å-
ðåäü áûëè âûäåëåíû âàðèàíòû ïî ïëîòíîñòè ñ÷åòíûõ åäèíèö â ïðåäåëàõ öåíî-
ïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñîâ-òðàíñåêò: 1 — ìàêñèìàëüíàÿ, 2 — ñðåäíÿÿ, 3 —
íèçêàÿ. Õàðàêòåðèñòèêà âûäåëåííûõ òèïîâ, ïîäòèïîâ è âàðèàíòîâ ïðîñòðàíñò-
âåííîé ñòðóêòóðû ïðèâîäèòñÿ â òàáë. 1—4.

Âî âñåõ èññëåäîâàííûõ ôèòîöåíîçàõ ïðîðîñòêîâ è þâåíèëüíûõ îñîáåé ñå-
ìåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ áûëî ìàëî; êàê â çàïîâåäíèêå, òàê è íà ðåêðåàöèîí-
íîé òåððèòîðèè îíè çàôèêñèðîâàíû ïðåèìóùåñòâåííî íà òðàíñåêòàõ ñ íàè-
áîëüøèì ïðîåêòèâíûì ïîêðûòèåì ÷åðíèêè. Âñëåäñòâèå ýòîãî âûÿâèòü çàêî-
íîìåðíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ïðîðîñòêîâ è þâåíèëüíûõ îñîáåé ñëîæíî. Òîëüêî
íà ÷åòûðåõ òðàíñåêòàõ áûëà âîçìîæíîñòü ñîáðàòü ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûé
ìàòåðèàë. Ðàñïðåäåëåíèå ïðîðîñòêîâ è þâåíèëüíûõ îñîáåé ÷åðíèêè â öåëîì
íîñèò êîíòàãèîçíûé õàðàêòåð, ÷òî, ïî-âèäèìîìó, îáóñëîâëåíî ðàäèóñîì ðå-
ïðîäóêòèâíîé àêòèâíîñòè âèäà — ðàññòîÿíèåì ðàññåèâàíèÿ ñåìÿí. Ðàäèóñ
ñêîïëåíèé (àãðåãàöèè) ïðîðîñòêîâ è þâåíèëüíûõ îñîáåé â ñóõèõ è ñâåòëûõ
ëèøàéíèêîâûõ ñîñíÿêàõ âàðüèðóåò îò 0.5 äî 1.0 ì, äàëåå èõ ðàñïðåäåëåíèå
ñòàíîâèòñÿ ñëó÷àéíûì. Â áîëåå âëàæíûõ è çàòåíåííûõ ìøèñòûõ åëüíèêàõ ðà-
äèóñ àãðåãàöèé ïðîðîñòêîâ è þâåíèëüíûõ îñîáåé óâåëè÷èâàåòñÿ äî 1.0 ì, äà-
ëåå ýòè àãðåãàöèè îáðàçóþò àãðåãàöèþ âòîðîãî ïîðÿäêà ðàäèóñîì 2.5—3.0 ì.
Òàêàÿ çàêîíîìåðíîñòü íàáëþäàëàñü â ñîñíÿêå ëèøàéíèêîâî-÷åðíè÷íî-áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâîì (ÖÏ 4) â óñëîâèÿõ ëåñîïàðêà (ðèñ. 3, 1) è â åëüíèêå êèñ-
ëè÷íî-÷åðíè÷íî-çåëåíîìîøíîì ñ ñîñíîé (ÖÏ 6) íà òåððèòîðèè çàïîâåäíèêà
(ðèñ. 3, 2).

Òàêèì îáðàçîì, â ìøèñòûõ åëüíèêàõ ñêëàäûâàþòñÿ íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûå
óñëîâèÿ äëÿ ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí è ôîðìèðîâàíèÿ ïðîðîñòêîâ ÷åðíèêè. Òîãäà êàê â
ñîñíÿêàõ, è â çàïîâåäíèêå, è íà ðåêðåàöèîííîé òåððèòîðèè íàðÿäó ñ íåäîñòàò-
êîì âëàãè íà ñåìåííîå âîçîáíîâëåíèå ÷åðíèêè îòðèöàòåëüíîå âîçäåéñòâèå
îêàçûâàþò ïðîèçðàñòàþùèå çäåñü ëóãîâûå è ñîðíûå âèäû òðàâ, âûñòóïàþùèå
â îòíîøåíèè ïðîðîñòêîâ è þâåíèëüíûõ îñîáåé ÷åðíèêè â êà÷åñòâå êîíêóðåíòîâ.
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Ïðè àíàëèçå âçàèìíîãî ðàñïîëîæåíèÿ ïðåãåíåðàòèâíûõ îñîáåé ñåìåííîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ (p, j) è ãåíåðàòèâíûõ (g) ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ÷åðíèêè áûëè
âûÿâëåíû äâà ïîäòèïà ðàñïðåäåëåíèÿ (ìèêðîñòðóêòóðû): ïîäòèï À — ôîðìè-
ðóþòñÿ àãðåãàöèè ðàäèóñîì îò 2 äî 3 ì, ïðè ýòîì ïåðâîíà÷àëüíî ôèêñèðóåòñÿ
«çîíà îòòàëêèâàíèÿ—íèçêàÿ ïëîòíîñòü» ðàäèóñîì 20—40 ñì (ðèñ. 4, 1, 2), è
ïîäòèï Ã — ïðîðîñòêè è þâåíèëüíûå îñîáè ðàñïðåäåëåíû îòíîñèòåëüíî ãåíå-
ðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ðàâíîìåðíî (íà ãðàôèêå ôèêñèðóåòñÿ çíà÷èìîå
«ðàçðåæèâàíèå») (ðèñ. 4, 3, 4).

Ãåíåðàòèâíûå îñîáè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êóðòèíû ðàäèóñîì äî 2—3 ì, ñî-
ñòîÿùèå èç ïåðâè÷íîãî êóñòà ëèáî êóñòà çàìåùåíèÿ è ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ.
Ïðè ýòîì ñåìåíà ÷åðíèêè ïðîðàñòàþò â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ñâîáîäíûõ
ó÷àñòêîâ, â ñâÿçè ñ ÷åì, ïî-âèäèìîìó, ðàñïðåäåëåíèå ïðîðîñòêîâ è þâåíèëü-
íûõ îñîáåé ïî òåððèòîðèè íîñèò ÷àùå ðàâíîìåðíûé õàðàêòåð.

Â îòíîøåíèè ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ â ñîñòàâå öåíîïîïóëÿöèé ÷åðíèêè âû-
ïîëíåííûé àíàëèç âûÿâèë ÷åòûðå òèïà ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû: êîíòà-
ãèîçíûé, êëèíàëüíî-êîíòàãèîçíûé, ðåäêî — ñëó÷àéíûé è ðàçðåæåííûé. Ïî-
ñëåäíèé õàðàêòåðåí òîëüêî äëÿ ïðåãåíåðàòèâíûõ è ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëü-
íûõ êóñòîâ è òîëüêî â ðåêðåàöèîííîé çîíå. Ñ ó÷åòîì âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû
öåíîïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñîâ áûëè âûÿâëåíû ðàçëè÷íûå ïîäòèïû, êîòîðûå îò-
ðàæàþò ìîðôîãåíåç è îíòîãåíåç V. myrtillus, ñòàäèè ðàçâèòèÿ êóðòèí, èõ íàðó-
øåíèÿ â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ è ïðèðîäîïîëüçîâàíèÿ.

Ïåðâîíà÷àëüíî áûë ïðîâåäåí àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ
âñåé ñîâîêóïíîñòè ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ è ïîáåãîâ (p, j) ÷åðíèêè áåç ó÷åòà îí-
òîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï. Â ðåçóëüòàòå ýòîãî àíàëèçà âûÿâèëè 2 òèïà è 3 ïîäòèïà
ìèêðîñòðóêòóðû (òàáë. 1, ðèñ. 5).

Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà öåíîïîïóëÿöèé ÷åðíèêè áåç ó÷åòà îíòîãåíå-
òè÷åñêèõ ãðóïï, èìååò ïðåèìóùåñòâåííî êëèíàëüíî-êîíòàãèîçíûé òèï. Â ðàç-
íûõ ôèòîöåíîçàõ ôîðìèðóþòñÿ êóðòèíû ðàçëè÷íîãî äèàìåòðà: â åëîâî-ñîñíî-
âûõ ñîîáùåñòâàõ äèàìåòð êóðòèí äîñòèãàåò 6—7 ì, â ñîñíÿêàõ — 3 ì. Êóðòè-
íû ðàñïðåäåëÿþòñÿ ïî âñåé òðàíñåêòå, îäíàêî èõ ïëîòíîñòü è ðàçìåð
âàðüèðóþò, ÷òî ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì âëàæíîñòè ïî÷âû, ðåæå — îñâåùåííî-
ñòè òåððèòîðèè. Èíîãäà êàê â åëüíèêàõ, òàê è ñîñíÿêàõ ñêîïëåíèÿ ìîãóò ðàçëè-
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Ðèñ. 3. Ãðàôèêè ïîâåäåíèÿ ôóíêöèè Ðèïëè ðàñïðåäåëåíèÿ ïðîðîñòêîâ (p) è þâåíèëü-
íûõ (j) îñîáåé ÷åðíèêè ñåìåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ â ñîñíÿêå ëèøàéíèêîâî-÷åðíè÷-
íî-áðóñíè÷íî-âåéíèêîâîì — ÖÏ 4 (1) è åëüíèêå êèñëè÷íî-÷åðíè÷íî-çåëåíîìîøíîì

ñ ñîñíîé è áåðåçîé (ÖÏ 6) íà òåððèòîðèè ëåñîïàðêà (2).

Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2.
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Ðèñ. 4. Ãðàôèê ïîâåäåíèÿ ôóíêöèè Ðèïëè (1, 3) è êàðòû-ñõåìû (2, 4) âçàèìíîãî ïðî-
ñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ îñîáåé ÷åðíèêè ñåìåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (p, j) è ãå-
íåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ (g) íà òåððèòîðèè ëåñîïàðêà â ñîñíÿêå ëèøàéíèêî-
âî-÷åðíè÷íî-áðóñíè÷íî-âåéíèêîâîì — ÖÏ 4 (1, 2) è åëüíèêå ÷åðíè÷íî-ëàíäûøå-

âî-ìøèñòîì ñ ñîñíîé è áåðåçîé — ÖÏ 9 (3, 4).

Í à ã ð à ô è ê à õ: ïî îñè àáñöèññ — ðàññòîÿíèå, äëÿ êîòîðîãî ðàññ÷èòûâàëîñü çíà÷åíèå ôóíêöèè
Ðèïëè, ì; ïî îñè îðäèíàò — çíà÷åíèÿ L (r) – r ôóíêöèè. Í à ê à ð ò à õ - ñ õ å ì à õ: êðóæêè áåëîãî
öâåòà — ïðåãåíåðàòèâíûå (p, j, im, v), ñåðîãî — ãåíåðàòèâíûå (g1, g2, g3), ÷åðíîãî — ïîñòãåíåðà-

òèâíûå (s, sc) îñîáè. Ïî ãîðèçîíòàëè è ïî âåðòèêàëè — ðàññòîÿíèå, ì.



÷àòüñÿ ïî ðàçìåðó, ïðè ýòîì êðóïíûå ñêîïëåíèÿ ìîãóò âêëþ÷àòü íåñêîëüêî áî-
ëåå ìåëêèõ, ò. å. âîçíèêàþò àãðåãàöèè II ïîðÿäêà. Ôîðìèðîâàíèå ïîäîáíûõ
ñêîïëåíèé çàëîæåíî â ñàìîì òèïå áèîìîðôû ÷åðíèêè. Ïðè ìàêñèìàëüíîé è
ñðåäíåé ïëîòíîñòè ÷åðíèêè ïðàêòè÷åñêè âñåãäà ôîðìèðóþòñÿ ñêîïëåíèÿ, ðà-
äèóñ êîòîðûõ âàðüèðóåò îò 0.8 äî 4.5 ì, ñ íåçíà÷èòåëüíûì îòòàëêèâàíèåì
ìåæäó ïàðöèàëüíûìè êóñòàìè (â 15—25 ñì).
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Ò À Á Ë È Ö À 1

Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ âñåé ñîâîêóïíîñòè ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ
è ïîáåãîâ Vaccinium myrtillus áåç âûäåëåíèÿ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï

Òèï
ìèêðîñòðóêòóðû

Ïîäòèï ìèêðîñòðóêòóðû
×èñëåííîñòü è ïëîòíîñòü

ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ
Ôèòîöåíîç

1. Êëèíàëü-
íî-êîíòàãèîç-
íûé, ôîðìèðîâà-
íèå ñêîïëåíèé ñ
ïîñòåïåííûì èç-
ìåíåíèåì èõ ÷èñ-
ëà è ðàçìåðîâ

1. Êîíòèíóàëüíî-äèñê-
ðåòíûé — êðóïíûå àãðå-
ãàöèè I ïîðÿäêà ðàäèóñîì
2.5—4.5 ì ñî çíà÷èìûì
îòòàëêèâàíèåì â 15—25 ñì
(ðèñ. 5, ïîäòèï À)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìàëü-
íàÿ, ïðîöåññû âîçîáíîâ-
ëåíèÿ, çàìåùåíèÿ è «ðàñ-
ïîëçàíèÿ» êóðòèíû íå îãðà-
íè÷èâàþòñÿ ñðåäîé (À1)
2. Ïëîòíîñòü ìàêñèìàëü-
íàÿ, ïðîöåññû âîçîáíîâ-
ëåíèÿ ñíèæåíû (À2)

1. Åëüíèê ñ ñîñíîé ÷åð-
íè÷íî-êèñëè÷íî-çåëåíî-
ìîøíûé (ÖÏ 6)
2. Ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-âåé-
íèêîâî-ëàíäûøåâûé
(ÖÏ 3)

2. Äèñêðåòíûé — ìåëêèå
àãðåãàöèè I óðîâíÿ ðàäè-
óñîì 0.6—2 ì ñ íåçíà÷è-
òåëüíûì îòòàëêèâàíèåì â
15 ñì, ðàñïðåäåëÿþòñÿ ñëó-
÷àéíî, ðåäêî — ðàâíî-
ìåðíî (ðèñ. 5, ïîäòèï Á)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìàëü-
íàÿ, ïðîöåññû âîçîáíîâ-
ëåíèÿ íå íàðóøåíû (Á1)
2. Ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ èëè
ìèíèìàëüíàÿ, ïðîöåññû
âîçîáíîâëåíèÿ ñíèæàþò-
ñÿ (Á3)
3. Ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ, ôîð-
ìèðîâàíèå ìîëîäîé è/
èëè íîâîé êóðòèíû (Á2)

1. Ñîñíÿê ñ åëüþ è ëèïîé
êèñëè÷íî-îñîêîâûé
(ÖÏ 5), ñîñíÿê áðóñíè÷-
íî-âåéíèêîâî-ëàíäûøå-
âî-ëèøàéíèêîâûé (ÖÏ 2)
2. Ñîñíÿê ñ åëüþ áðóñ-
íè÷íî-÷åðíè÷íî-êèñëè÷íî-
ìøèñòûé (ÖÏ 7), ñîñíÿê
÷åðíè÷íî-âåéíèêîâî-ëàí-
äûøåâûé (ÖÏ 3)
3. Ñîñíÿê êèñëè÷íî-áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëèøàé-
íèêîâûé (ÖÏ 1)

3. Äèñêðåòíî-êîíòèíóà-
ëüíûé — àãðåãàöèè äâóõ
óðîâíåé: àãðåãàöèè I ïî-
ðÿäêà ðàäèóñîì 0.5—1.5 ì
ñî çíà÷èìûì îòòàëêèâà-
íèåì äî 25 ñì îáðàçóþò â
àãðåãàöèþ âòîðîãî ïîðÿä-
êà ðàäèóñîì 3—4 ì (ïîä-
òèï Â)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìàëü-
íàÿ èëè ñðåäíÿÿ, ïðîöåñ-
ñû âîçîáíîâëåíèÿ íå íà-
ðóøåíû (Â1 è Â2)

1. Ñîñíÿê ñ áåðåçîé è ëè-
ïîé êîñòÿíè÷íî-îñîêîâî-
ñíûòåâûé (ÖÏ 8), ñîñíÿê
ñ åëüþ è ëèïîé êèñëè÷-
íî-îñîêîâûé (ÖÏ 5), åëü-
íèê ñ ñîñíîé è áåðåçîé
÷åðíè÷íî-ëàíäûøåâî-
ìøèñòûé (ÖÏ 9)

2. Êîíòàãèîç-
íûé, ôîðìèðîâà-
íèå îãðàíè÷åí-
íûõ ñêîïëåíèé.
Îòìå÷àåòñÿ òîëü-
êî â óñëîâèÿõ
ðåêðåàöèè

4. Êîíòèíóàëüíî äèñê-
ðåòíûé — êðóïíûå àãðå-
ãàöèè I ïîðÿäêà ðàäèó-
ñîì 2.5—3 ì ñî çíà÷è-
ìûì îòòàëêèâàíèåì â
15—25 ñì è ìåëêèå àãðå-
ãàöèè I ïîðÿäêà ðàäèó-
ñîì 0.8—1.2 ì ñî çíà÷è-
ìûì îòòàëêèâàíèåì 25—
35 ñì (ïîäòèï À)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìàëü-
íàÿ, ïðîöåññû âîçîáíîâ-
ëåíèÿ íå íàðóøåíû (òî-
ëüêî â óñëîâèÿõ ðåêðåà-
öèè) (À1)
2. Ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ,
ïðîöåññû âîçîáíîâëåíèÿ
íå íàðóøåíû (À2)
3. Ïëîòíîñòü ìèíèìàëü-
íàÿ, ïðîöåññû âîçîáíîâ-
ëåíèÿ íàðóøåíû (â óñëî-
âèÿõ ðåêðåàöèè) (À3)

1. Ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëè-
øàéíèêîâûé (ÖÏ 4)
2. Ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëè-
øàéíèêîâûé (ÖÏ 4)
3. Ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëè-
øàéíèêîâûé (ÖÏ 4), ñîñ-
íÿê ñ áåðåçîé ÷åðíè÷íî-
âåéíèêîâî-ðàçíîòðàâíûé
(ÖÏ 10)

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Çäåñü è äàëåå: ÖÏ — öåíîïîïóëÿöèÿ.
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Åñëè ñêîïëåíèå èìååò áîëüøîé ðàäèóñ (2.5—4.5 ì), òî îíî, ïî-âèäèìîìó,
ñîîòâåòñòâóåò îäíîé ãåíåðàòèâíîé îñîáè èëè îäíîé ïîëíî÷ëåííîé êóðòèíå
÷åðíèêè, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëåíà ïðåãåíåðàòèâíûìè, ãåíåðàòèâíûìè è ïîñòãå-
íåðàòèâíûìè ïàðöèàëüíûìè êóñòàìè, à ïðîöåññû âîçîáíîâëåíèÿ, çàìåùåíèÿ
è «ðàñïîëçàíèÿ» êóðòèíû íå îãðàíè÷èâàþòñÿ ñðåäîé. Åñëè ðàäèóñ ñêîïëåíèÿ
íåáîëüøîé (0.8—1.5 ì) è ñêîïëåíèÿ ðàñïðåäåëÿþòñÿ ñëó÷àéíî (ðåæå — ðàâíî-
ìåðíî), òî îíè, ïî-âèäèìîìó, ñîîòâåòñòâóþò ìîëîäûì (ïðè âûñîêîé äîëå ïðå-
ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ) èëè ñòàðûì (â ýòîì ñëó÷àå äîëÿ ïðåãåíå-
ðàòèâíûõ ñíèæàåòñÿ äî 10 % èëè îíè âîîáùå îòñóòñòâóþò) êóðòèíàì. Ðàäèóñ
ñêîïëåíèé ÷åðíèêè â çàïîâåäíèêå, êàê ïðàâèëî, ñîñòàâëÿë 3.5—4.0 ì, òîãäà
êàê â ðåêðåàöèîííîé çîíå — îò 0.8—1.0 äî 2.5—3.5 ì.

Ïðè ìèíèìàëüíîé ïëîòíîñòè ðàñòåíèé ïðîñòðàíñòâåííûé àíàëèç ïðîâåñòè
áûëî ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî. È â çàïîâåäíèêå, è â ðåêðåàöèîííîé çîíå ÷åð-
íèêà â ýòîì ñëó÷àå ïðåäñòàâëåíà åäèíè÷íûìè ïàðöèàëüíûìè êóñòàìè (ãåíåðà-
òèâíûìè ëèáî ïîñòãåíåðàòèâíûìè), óäàëåííûìè äðóã îò äðóãà íà 3—5 ì; ïðè
ýòîì ïðîöåññû âîçîáíîâëåíèÿ ðàñòåíèé ïîëíîñòüþ íàðóøåíû — ýòî, êàê ïðà-
âèëî, îñòàòêè îòìèðàþùèõ ðàçðîçíåííûõ êóðòèí.

Êîíòàãèîçíûé òèï ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ó ÷åðíèêè âñòðå÷àëñÿ
êðàéíå ðåäêî è òîëüêî â ðåêðåàöèîííîé çîíå. Îí îòìå÷åí â áóãðèñòî-çàïàäèí-
íîì ëàíäøàôòå áîðîâûõ òåððàñ ðåê, äëÿ êîòîðîãî õàðàêòåðíî ðåçêîå èçìåíå-
íèå ðåæèìà âëàæíîñòè íà ïåñ÷àíûõ áóãðàõ è â çàïàäèíàõ, à òàêæå â ñëîæíûõ
ñîñíÿêàõ, â êîòîðûõ ÷åðíèêà èñïûòûâàåò êîíêóðåíöèþ ñî ñòîðîíû âèäîâ íå-
ìîðàëüíîãî ðàçíîòðàâüÿ: îñîêè âîëîñèñòîé, ñíûòè îáûêíîâåííîé è êîñòÿíè-
êè. Òàêèì îáðàçîì, êîíòàãèîçíàÿ ñòðóêòóðà öåíîïîïóëÿöèè îáóñëîâëåíà ðåçêî
âûðàæåííîé ãåòåðîãåííîñòüþ ñðåäû.

Ïðè àíàëèçå ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ ïðåãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëü-
íûõ êóñòîâ (j, im, v) áûëè âûäåëåíû 3 òèïà ìàêðîñòðóêòóðû è 4 ïîäòèïà ìèê-
ðîñòðóêòóðû (òàáë. 2, ðèñ. 6).

Ñëó÷àéíîå ðàñïðåäåëåíèå ïðåãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ îòìå÷à-
åòñÿ ðåäêî (ðèñ. 6, 7, 8); îíî îáóñëîâëåíî, ïî-âèäèìîìó, îòñóòñòâèåì êîíêó-
ðåíöèè, êîãäà â õîäå «ðàñïîëçàíèÿ» êóðòèíû ÷åðíèêè ïðåãåíåðàòèâíûå îñîáè
ðàñïîëàãàþòñÿ ïî åå ïåðèôåðèè. ×àùå ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå ïðå-
ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ íîñèò êëèíàëüíî-êîíòàãèîçíûé õàðàêòåð;
ïðè ýòîì íàáëþäàåòñÿ çíà÷èìîå îòòàëêèâàíèå îñîáåé ïðèìåðíî â ðàäèóñå
10—15 ñì, ñîîòâåòñòâóþùåå ôàêòè÷åñêîìó ðàññòîÿíèþ ìåæäó êóñòàìè. Ïî
äàííûì È. Ã. Ñåðåáðÿêîâà (1962), ðàçìåð ïîäçåìíûõ ãîðèçîíòàëüíûõ ïîáåãîâ
âàðüèðóåò îò 10 äî 40 ñì, ïðè ôîðìèðîâàíèè ñòàðûõ êóðòèí äëèíà ïîäçåìíûõ
ïîáåãîâ ìîæåò äîñòèãàòü 100—150 ñì. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ôîðìèðóþòñÿ àã-
ðåãàöèè II ïîðÿäêà (ðèñ. 6, 5, 6). Ñêîïëåíèÿ ïðåãåíåðàòèâíûõ îñîáåé ðàäèóñîì
äî 1 ì ñîîòâåòñòâóåò I âîçðàñòíîìó ýòàïó ôîðìèðîâàíèÿ ìîëîäîé êóðòèíû
(ðèñ. 6, 3, 4). Ôîðìèðîâàíèå ñêîïëåíèé ðàäèóñîì äî 2—3 ì, î÷åâèäíî, ñîîò-
âåòñòâóåò II âîçðàñòíîìó ýòàïó — ðàçðàñòàþùåéñÿ êóðòèíå ëèáî ñòàðåþùåé,
êîãäà äîëÿ ïðåãåíåðàòèâíûõ îñîáåé ìåíåå 10 % è ïðîöåññû âîçîáíîâëåíèÿ
óæå íàðóøåíû (ðèñ. 6, 1, 2).

Ïðè àíàëèçå ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçìåùåíèÿ ãåíåðàòèâíûõ (g1, g2, g3) è
ïîñòãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ áûë âûÿâëåí 1-é òèï ïðîñòðàíñòâåí-
íîé ñòðóêòóðû — êëèíàëüíî-êîíòàãèîçíûé è 3 ïîäòèïà ìèêðîñòðóêòóðû â
ãðàíèöàõ öåíîïîïóëÿöèîííûõ ëîêóñîâ (òàáë. 3, ðèñ. 7).

Ïðåîáëàäàåò êîíòèíóàëüíî-äèñêðåòíûé ïîäòèï (À) — ïåðâîíà÷àëüíî îò-
ìå÷àåòñÿ çíà÷èìîå îòòàëêèâàíèå îñîáåé ïðèìåðíî â ðàäèóñå 25—35 ñì, ÷òî
ñîîòâåòñòâóåò ðàññòîÿíèþ ìåæäó ïàðöèàëüíûìè êóñòàìè è ôèçè÷åñêîìó èõ
èñêëþ÷åíèþ. Ïî íàøèì äàííûì, ñðåäíèé äèàìåòð ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ
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êóñòîâ ñîñòàâëÿåò 25.3—28.1 ñì. Ïðè ìàêñèìàëüíîé ïëîòíîñòè ÷åðíèêè, ò. å. â
áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ïðîèçðàñòàíèÿ, êàê â ñîñíÿêàõ âåéíèêî âî-ëèøàéíè-
êîâûõ, òàê è â ñîñíîâî-åëîâûõ çåëåíîìîøíûõ öåíîçàõ îòìå÷àþòñÿ ñàìûå
êðóïíûå ñêîïëåíèÿ ðàäèóñîì 3—4 ì. Ïî-âèäèìîìó, ïðîèñõîäèò íîðìàëüíîå
«ðàñïîëçàíèå» êóðòèíû. Ïðè óõóäøåíèè ìèêðîóñëîâèé (âûñîêàÿ îñâåùåí-
íîñòü â ñîñíÿêàõ, ïåðåóâëàæíåíèå â åëîâî-ñîñíîâûõ öåíîçàõ, êîíêóðåíöèÿ)
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Ò À Á Ë È Ö À 2

Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïðåãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ
(ÏÊ) è ïîáåãîâ Vaccinium myrtillus

Òèï
ìèêðîñòðóêòóðû

Ïîäòèï ìèêðîñòðóêòóðû
×èñëåííîñòü è ïëîòíîñòü

ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ
Ôèòîöåíîç

1. Êëèíàëüíî-êîíòà-
ãèîçíûé, ôîðìèðîâà-
íèå ñêîïëåíèé ñ ïîñòå-
ïåííûì èçìåíåíèåì èõ
÷èñëà è ðàçìåðîâ

1. Êîíòèíóàëüíî-äèñê-
ðåòíûé — àãðåãàöèÿ
ðàäèóñîì 2.5—3.5 ì ñî
çíà÷èìûì îòòàëêèâà-
íèåì â 15—25 ñì, ðèñ. 6
(ïîäòèï À)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ, ïðîöåññû âîçîá-
íîâëåíèÿ, çàìåùåíèÿ
íå îãðàíè÷èâàþòñÿ ñðå-
äîé, íî ìîãóò áûòü ñíè-
æåíû (À1 è À2)

1. ÖÏ 1 Ñîñíÿê êèñëè÷-
íî-áðóñíè÷íî-âåéíèêî-
âî-ëèøàéíèêîâûé,
ÖÏ3 Ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-
âåéíèêîâî-ëàíäûøå-
âûé, ÖÏ 6 Åëüíèê ñ ñîñ-
íîé ÷åðíè÷íî-êèñëè÷-
íî-ìøèñòûé

2. Äèñêðåòíûé — àãðå-
ãàöèè ðàäèóñîì
0.8—1.5 ñ íåçíà÷èòåëü-
íûì îòòàëêèâàíèåì â
15 ñì ðàñïðåäåëÿþòñÿ
ñëó÷àéíî (ïîäòèï Á)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ, ïðîöåññû âîçîá-
íîâëåíèÿ íå íàðóøåíû
(Á1)
2. Ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ,
ïðîöåññû âîçîáíîâëå-
íèÿ ñíèæàþòñÿ (Á2)

1. ÖÏ 5 Ñîñíÿê ñ åëüþ
è ëèïîé êèñëè÷íî-îñî-
êîâûé
2. ÖÏ 2 Ñîñíÿê áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëàí-
äûøåâî-ëèøàéíèêîâûé,
ÖÏ 3 Ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-
âåéíèêîâî-ëàíäûøå-
âûé

3. Äèñêðåòíî-êîíòèíó-
àëüíûé — àãðåãàöèè
ïåðâîãî ïîðÿäêà ðàäèó-
ñîì 0.5—0.6 ì ñî çíà-
÷èìûì îòòàëêèâàíèåì
â 15 ñì îáðàçóþò àãðå-
ãàöèþ âòîðîãî ïîðÿäêà
ðàäèóñîì 3—4 ì (ïîä-
òèï Â)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ, ïðîöåññû âîçîá-
íîâëåíèÿ íå íàðóøåíû
(Â1)
2. Ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü,
ïðîöåññû âîçîáíîâëå-
íèÿ íå íàðóøåíû (Â2)

1. ÖÏ 8 Ñîñíÿê ñ áåðå-
çîé è ëèïîé êîñòÿíè÷-
íî-îñîêîâî-ñíûòåâûé
2. ÖÏ 2 Ñîñíÿê áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëàí-
äûøåâî-ëèøàéíèêî-
âûé, ÖÏ 5 Ñîñíÿê ñ
åëüþ è ëèïîé
êèñëè÷íî-îñîêîâûé

2. Êîíòàãèîçíûé, ôîð-
ìèðóþòñÿ îãðàíè÷åí-
íûå ñêîïëåíèÿ

4. Äèñêðåòíûé — àãðå-
ãàöèè ðàäèóñîì 0.8—
1.5 ì ñ íåçíà÷èòåëüíûì
îòòàëêèâàíèåì â 15 ñì —
(ïîäòèï Á)

1. Ïëîòíîñòü ìèíèìà-
ëüíàÿ, ïðîöåññû âîçîá-
íîâëåíèÿ ñíèæàþòñÿ,
îòìå÷àåòñÿ òîëüêî â
óñëîâèÿõ ðåêðåàöèè (Á3)

1. ÖÏ 8 ñîñíÿê ñ áåðå-
çîé è ëèïîé êîñòÿíè÷-
íî-ñíûòåâûé, ÖÏ 3
ñîñíÿê ÷åðíè÷íî-âåé-
íèêîâî-ëàíäûøåâûé

5. Êîíòèíóàëüíî äèñê-
ðåòíûé — àãðåãàöèÿ
ðàäèóñîì 1.5—2.5 ì ñî
çíà÷èìûì îòòàëêèâà-
íèåì â 15—25 ñì (ïîä-
òèï À)

1. Ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ,
ïðîöåññû âîçîáíîâëå-
íèÿ ñíèæàþòñÿ, îòìå-
÷àåòñÿ òîëüêî â óñëîâè-
ÿõ ðåêðåàöèè (À2)

1. ÖÏ 4 Ñîñíÿê ÷åðíè÷-
íî-áðóñíè÷íî-âåéíèêî-
âî-ëèøàéíèêîâûé

3. Ñëó÷àéíûé 6. Êîíòèíóàëüíûé —
àãðåãàöèè íå îáðàçóåò-
ñÿ, ðàñïðåäåëå-íèå ïðå-
ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé
íîñèò ñëó÷àéíûé õà-
ðàêòåð (ïîäòèï Ã)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ, ïðîöåññû âîçîá-
íîâëåíèÿ âîçðàñòàþò
(ïîäòèï Ã1)
2. Ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü,
ïðîöåññû âîçîáíîâëåíèÿ
ñíèæàþòñÿ (ïîäòèï Ã2)

1. ÖÏ 4 Ñîñíÿê ÷åðíè÷-
íî-áðóñíè÷íî-âåéíèêî-
âî-ëèøàéíèêîâûé
2. ÖÏ 7 Ñîñíÿê ñ åëüþ
áðóñíè÷íî-÷åðíè÷íî-
êèñëè÷íî-çåëåíîìîø-
íûé
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ïëîòíîñòü ÷åðíèêè ñòàíîâèòñÿ ñðåäíåé èëè ìèíèìàëüíîé, ðàçìåð ñêîïëåíèé
ðåçêî ñîêðàùàåòñÿ äî 1—2 ì, íàðóøàþòñÿ ïðîöåññû çàìåùåíèÿ è â îíòîãåíå-
òè÷åñêîì ñïåêòðå ïðåîáëàäàþò ãåíåðàòèâíûå è ïîñòãåíåðàòèâíûå ãðóïïû.

Â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ðåêðåàöèè (ñðåäíÿÿ èëè ìèíèìàëüíàÿ ïëîò-
íîñòü) ïðîèñõîäèò ðåçêîå ñîêðàùåíèå ðàäèóñà êóðòèíû äî 0.6—1.0 ì. Ðàñ-
ïîëçàíèå êóðòèíû îãðàíè÷èâàåòñÿ ýêçîãåííûìè è ýíäîãåííûìè ïðîöåññàìè.
Ñ îäíîé ñòîðîíû, ýòî âûçâàíî êîíêóðåíöèåé ñ ëåñî-ëóãîâûì è íåìîðàëüíûì
ðàçíîòðàâüåì â ñëîæíûõ ñîñíÿêàõ ñ ëèïîé è áåðåçîé (ÖÏ 8) ëèáî ðåçêèì ñíè-
æåíèåì âëàæíîñòè â ñóõèõ âåéíèêîâûõ ñîñíÿêàõ (ÖÏ 4). Ñ äðóãîé — áèîëîãè-
÷åñêèìè ïðîöåññàìè: ñòàðåíèåì êóðòèíû, îòñóòñòâèåì ïðîöåññîâ çàìåùåíèÿ
è ôîðìèðîâàíèÿ ìîëîäûõ ïîáåãîâ; â ýòîì ñëó÷àå â âîçðàñòíîé ñòðóêòóðå ïðàê-
òè÷åñêè îòñóòñòâóþò ïðåãåíåðàòèâíûå ãðóïïû ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ.

Âî âçàèìíîì ðàñïðåäåëåíèè ïðåãåíåðàòèâíûõ è ãåíåðàòèâíûõ îñîáåé áû-
ëî îòìå÷åíî 3 òèïà ìàêðîñòðóêòóðû è 4 ïîäòèïà ìèêðîñòðóêòóðû (òàáë. 4,
ðèñ. 8).

Â öåëîì ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå ïðåãåíåðàòèâíûõ è ãåíåðàòèâ-
íûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ òàêæå íîñèò êîíòàãèîçíûé õàðàêòåð. Ïåðâîíà÷àëüíî
îòìå÷àåòñÿ çíà÷èìîå îòòàëêèâàíèå îñîáåé â ðàäèóñå îò 25 äî 60 ñì, ÷òî ñîîò-
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Ò À Á Ë È Ö À 3

Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ãåíåðàòèâíûõ
è ïîñòãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ (ÏÊ) Vaccinium myrtillus

Òèï ïðîñòðàíñòâåííîé
ñòðóêòóðû

Ïîäòèï
ìèêðîñòðóêòóðû

×èñëåííîñòü
è ïëîòíîñòü ÏÊ Ôèòîöåíîç

1. Êëèíàëüíî-êîíòà-
ãèîçíûé, ôîðìèðîâà-
íèå àãðåãàöèé ñ ïîñòå-
ïåííûì èçìåíåíèåì èõ
÷èñëà è ðàçìåðîâ

1. Êîíòèíóàëüíî-äèñê-
ðåòíûé — àãðåãàöèè
ðàäèóñîì 3—4 ì ñî çíà-
÷èìûì îòòàëêèâàíèåì â
15—20 ñì, ðèñ. 7 (ïîä-
òèï À)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ è ñðåäíÿÿ, ïðî-
öåññû âîçîáíîâëåíèÿ,
çàìåùåíèÿ íå îãðàíè-
÷èâàþòñÿ ñðåäîé, íî
ìîãóò áûòü ñíèæåíû
(ïîäòèï À1 è À2)

1. ÖÏ 7 Ñîñíÿê ñ åëüþ
áðóñíè÷íî-÷åðíè÷íî-
êèñëè÷íî-çåëåíîìîø-
íûé, ÖÏ3 Ñîñíÿê ÷åð-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëàí-
äûøåâûé, ÖÏ6 Åëüíèê
ñ ñîñíîé ÷åðíè÷íî-êèñ-
ëè÷íî-ìøèñòûé

2. Äèñêðåòíûé — àãðå-
ãàöèè ðàäèóñîì 1—2 ì
ñ íåçíà÷èòåëüíûì îò-
òàëêèâàíèåì â 15 ñì
ðàñïðåäåëÿþòñÿ ñëó-
÷àéíî ðèñ. 7 (ïîäòèï Á)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ èëè ñðåäíÿÿ,
ïðîöåññû âîçîáíîâëå-
íèÿ íå íàðóøåíû (ïîä-
òèï Á1)
2. Ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ,
èëè ìèíèìàëüíàÿ, ïðî-
öåññû âîçîáíîâëåíèÿ
ñíèæàþòñÿ (ïîäòèï Á2)

1. ÖÏ 5 Ñîñíÿê ñ åëüþ
è ëèïîé êèñëè÷íî-îñî-
êîâûé, ÖÏ2 Ñîñíÿê
áðóñíè÷íî-âåéíèêîâî-
ëàíäûøåâî-ëèøàéíè-
êîâûé
2. ÖÏ 3 Ñîñíÿê ÷åðíè÷-
íî-âåéíèêîâî-ëàíäû-
øåâûé, ÖÏ 7 Ñîñíÿê ñ
åëüþ áðóñíè÷íî-÷åð-
íè÷íî-êèñëè÷íî-çåëå-
íîìîøíûé

3. Äèñêðåòíî-êîíòèíó-
àëüíûé — ïîâòîðÿþ-
ùèåñÿ àãðåãàöèè I ïî-
ðÿäêà ðàäèóñîì 0.6—
1.0 ì, ðàñïðåäåëÿÿñü
ñëó÷àéíî â ðàäèóñå 2.0—
2.5 ì îáðàçóþò àãðåãà-
öèþ âòîðîãî ïîðÿäêà
ðàäèóñîì 4 ì (ïîä-
òèï Â) ðèñ. 7

1. Ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü,
ïðîöåññû âîçîáíîâëå-
íèÿ íå íàðóøåíû (ïîä-
òèï Â1)
2. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ, ïðîöåññû âîçîá-
íîâëåíèÿ íå íàðóøåíû
(ïîäòèï Â2)

1. ÖÏ 2 Ñîñíÿê áðóñ-
íè÷íî-âåéíèêîâî-ëàí-
äûøåâî-ëèøàéíèêî-
âûé, ÖÏ 5 Ñîñíÿê ñ åëüþ
è ëèïîé êèñëè÷íî-îñî-
êîâûé
2. ÖÏ8 Ñîñíÿê ñ áåðå-
çîé è ëèïîé êîñòÿíè÷-
íî-îñîêîâî-ñíûòåâûé



âåòñòâóåò äëèíå ïîäçåìíûõ ãîðèçîíòàëüíûõ êîðíåâèù, à äàëåå ôîðìèðóþòñÿ
àãðåãàöèè ðàçíîãî ðàäèóñà îò 1 äî 4 ì, ñîîòâåòñòâóþùèå ïî ñóòè îäíîé êóðòè-
íå (ìîëîäîé ëèáî âçðîñëîé).

Ïðè ìàêñèìàëüíîé ïëîòíîñòè (èíîãäà ñðåäíåé), â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâè-
ÿõ îòìå÷àþòñÿ êðóïíûå ñêîïëåíèÿ ðàäèóñîì 3.5—4.0 ì, êîòîðûå õàðàêòåðèçó-
þòñÿ ïîëíî÷ëåííîé âîçðàñòíîé ñòðóêòóðîé ñ ïðåîáëàäàíèåì ãåíåðàòèâíûõ
ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ; ïî ñóòè êóðòèíà ñîîòâåòñòâóåò îäíîé ãåíåðàòèâíîé îñî-
áè. Ñêîïëåíèÿ ìåíüøåãî ðàäèóñà (1—2 ì) õàðàêòåðíû ëèáî äëÿ ìîëîäûõ êóð-
òèí, ãäå îòñóòñòâóþò ïîñòãåíåðàòèâíûå ãðóïïû è èäåò ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ
íîâûõ êóðòèí (íàïðèìåð, ñ ìàòåðèíñêèì ïåðâè÷íûì êóñòîì). Ëèáî ìåëêèå àã-
ðåãàöèè îáðàçóþò êðóïíûå ñêîïëåíèÿ (ðàäèóñîì äî 4 ì), ÷òî îáóñëîâëåíî ðàñ-
ïàäîì ñòàðîé êóðòèíû èëè «ðàñïîëçàíèåì» ìîëîäîé: â ýòîì ñëó÷àå âîçðàñòíàÿ
ñòðóêòóðà, êàê ïðàâèëî, íåïîëíî÷ëåííàÿ, îòñóòñòâóþò ëèáî ïðåãåíåðàòèâíûå,
ëèáî ïîñòãåíåðàòèâíûå ãðóïïû. Âî âñåõ ôèòîöåíîçàõ íà ó÷àñòêàõ ìèíèìàëü-
íîé ïëîòíîñòè (íåáëàãîïðèÿòíûå ìèêðîóñëîâèÿ) îòìå÷åíà îäíà è òà æå çàêî-
íîìåðíîñòü — ñêîïëåíèÿ èìåþò ðàäèóñ 0.8—1.0 ì, îíòîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòó-
ðà íåïîëíî÷ëåííàÿ, îòñóòñòâóþò (èëè î÷åíü íèçêàÿ äîëÿ) ïðåãåíåðàòèâíûå
ãðóïï. Â ýòîì ñëó÷àå êóðòèíû ñîñòîÿò ëèáî òîëüêî èç ãåíåðàòèâíûõ, ëèáî èç
ãåíåðàòèâíûõ è ïîñòãåíåðàòèâíûõ ãðóïï ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ.

È íàêîíåö, òîëüêî â ðåêðåàöèîííîé çîíå îòìå÷àåòñÿ ðàçðåæèâàíèå ïðåãå-
íåðàòèâíûõ è ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ, ò. å. çíà÷èìîå ïðîñòðàíñò-
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Ðèñ. 7. Ãðàôèê ïîâåäåíèÿ ôóíêöèè Ðèïëè (1, 3, 5) è êàðòû-ñõåìû (2, 4, 6) ïðîñòðàíñò-
âåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ãåíåðàòèâíûõ è ïîñòãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ÷åð-

íèêè.

1—6 — êëèíàëüíî-êîíòàãèîçíûé òèï ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ. 1, 2 — ïîäòèï À: âàðè-
àíò À2; 3, 4 — ïîäòèï Á: âàðèàíò Á2; 5, 6 — ïîäòèï Â: âàðèàíò Â2. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå,

÷òî è íà ðèñ. 5.
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Ò À Á Ë È Ö À 4

Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïðåãåíåðàòèâíûõ
è ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ (ÏÊ) Vaccinium myrtillus

Òèï ïðîñòðàíñòâåííîé
ñòðóêòóðû

Ïîäòèï
ìèêðîñòðóêòóðû

×èñëåííîñòü
è ïëîòíîñòü ÏÊ Ôèòîöåíîç

1. Êëèíàëüíî-êîíòà-
ãèîçíûé, ñ ôîðìèðîâà-
íèåì àãðåãàöèé ñ ïîñòå-
ïåííûì èçìåíåíèåì èõ
÷èñëà è ðàçìåðîâ

1. Êîíòèíóàëüíî-äèñê-
ðåòíûé — àãðåãàöèè
ðàäèóñîì 3—4 ì, ëèáî
1—2 ì, ñî çíà÷èìûì îò-
òàëêèâàíèåì â 20—
60 ñì (ðèñ. 8, ïîäòèï À)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñè-
ìàëüíàÿ è ñðåäíÿÿ, ïðî-
öåññû âîçîáíîâëåíèÿ,
çàìåùåíèÿ íå îãðàíè-
÷èâàþòñÿ ñðåäîé, íî
ìîãóò áûòü ñíèæåíû
(À1, À2)

1. ÖÏ 5 Ñîñíÿê êèñëè÷-
íî-âîëîñèñòîîñîêîâûé
ñ åëüþ è ëèïîé (çàïî-
âåäíèê), ÖÏ 6 Åëüíèê ñ
ñîñíîé ÷åðíè÷íî-êèñ-
ëè÷íî-ìøèñòûé (çàïî-
âåäíèê, ìàêñèìàëüíàÿ
ïëîòíîñòü), ÖÏ 3 Ñîñ-
íÿê ÷åðíè÷íî-âåéíèêî-
âî-ëàíäûøåâûé (ëåñî-
ïàðê, ìàêñèìàëüíàÿ
ïëîòíîñòü)

2. Äèñêðåòíûé — àãðå-
ãàöèè ðàäèóñîì 1—2 ì
ñ íåçíà÷èòåëüíûì îò-
òàëêèâàíèåì â 15 ñì
ðàñïðåäåëÿþòñÿ ñëó-
÷àéíî (ðèñ. 8, ïîäòèï Á)

3. Ïëîòíîñòü ìàêñèìà-
ëüíàÿ è ñðåäíÿÿ ïðî-
öåññû âîçîáíîâëåíèÿ
íå íàðóøåíû (Á1, Á2)

ÖÏ 7 Ñîñíÿê ñ åëüþ
áðóñíè÷íî-÷åðíè÷íî-
êèñëè÷íî-çåëåíîìîø-
íûé (çàïîâåäíèê), ÖÏ 8
Ñîñíÿê ñ áåðåçîé è ëè-
ïîé îñîêîâî-ñíûòåâûé
(ëåñîïàðê, ñðåäíÿÿ
ïëîòíîñòü)

3. Äèñêðåòíî-êîíòèíó-
àëüíûé — ïîâòîðÿþ-
ùèåñÿ àãðåãàöèè ïåð-
âîãî ïîðÿäêà ðàäèóñîì
0.8—1 ì, îáðàçóþò àã-
ðåãàöèþ âòîðîãî ïî-
ðÿäêà ðàäèóñîì 3—4 ì
(ðèñ. 8, ïîäòèï Â)

Ïëîòíîñòü ìàêñèìàëü-
íàÿ è ñðåäíÿÿ, ïðîöåñ-
ñû âîçîáíîâëåíèÿ íå
íàðóøåíû è ìåëêèå àã-
ðåãàöèè ôîðìèðóþò
áîëåå êðóïíûå (Â1, Â2)

ÖÏ 8 Ñîñíÿê ñ áåðåçîé
è ëèïîé êîñòÿíè÷íî-
îñîêîâî-ñíûòåâûé (ëå-
ñîïàðê, ìàêñèìàëüíàÿ
ïëîòíîñòü), ÖÏ 6 Åëüíèê
êèñëè÷íî-÷åðíè÷íî-
çåëåíîìîøíûé ñ ñîñ-
íîé (çàïîâåäíèê, ñðåä-
íÿÿ ïëîòíîñòü)

2. Êîíòàãèîçíûé 4. Äèñêðåòíûé — àãðå-
ãàöèè ðàäèóñîì 0.8—
1.5 ì ñ íåçíà÷èòåëüíûì
îòòàëêèâàíèåì â 20—
25 ñì ðàñïðåäåëÿþòñÿ
ñëó÷àéíî (ïîäòèï Á)

1. Ïëîòíîñòü ìàêñèìàëü-
íàÿ, ïðîöåññû âîçîáíîâ-
ëåíèÿ íå íàðóøåíû (Á1),
ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ, âî-
çîáíîâëåíèå ñíèæàåòñÿ
(Á2)

1. ÖÏ 4 Ñîñíÿê ÷åðíè÷-
íî-áðóñíè÷íî- âåéíè-
êîâî-ëèøàéíèêîâûé
(ëåñîïàðê)
2. ÖÏ 7 Ñîñíÿê ñ åëüþ
áðóñíè÷íî-÷åðíè÷íî-
êèñëè÷íî-çåëåíîìîø-
íûé (çàïîâåäíèê, ñðåä-
íÿÿ ïëîòíîñòü)

3. Ñëó÷àéíûé (ðàçðå-
æåííûé)

5. Êîíòèíóàëüíûé —
àãðåãàöèè íå îáðàçóåò-
ñÿ, ðàñïðåäåëåíèå íî-
ñèò ñëó÷àéíûé èëè ðàç-
ðåæåííûé õàðàêòåð (ïîä-
òèï Ã), èíîãäà ïðè ÿâ-
íîì îòòàëêèâàíèè, ïðî-
èñõîäèò ðàçðåæèâàíèå
îñîáåé äðóã îò äðóãà íà
ðàññòîÿíèè 2—3 ì è
òîëüêî çàòåì ôîðìèðó-
åòñÿ àãðåãàöèÿ, ðàäèó-
ñîì 3.5—4.0 ì

1. Ìàêñèìàëüíàÿ è ñðåä-
íÿÿ ïëîòíîñòü, ïðîöåñ-
ñû âîçîáíîâëåíèÿ íå
íàðóøåíû (Ã1)
2. Ïëîòíîñòü ñðåäíÿÿ è
ìèíèìàëüíàÿ, ïðîöåñ-
ñû âîçîáíîâëåíèÿ íà-
ðóøåíû (Ã2)

1. ÖÏ 9 Åëüíèê ÷åð-
íè÷íî-ëàíäûøåâî-
ìøèñòûé (ìàêñèìàëü-
íàÿ ïëîòíîñòü)
2. ÖÏ 3 Ñîñíÿê ÷åðíè÷-
íî-âåéíèêîâî-ëàíäû-
øåâûé (ñðåäíÿÿ ïëîò-
íîñòü)
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âåííîå ðàçäåëåíèå îñîáåé (ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ) è ôîðìèðîâàíèå ðàâíîìåð-
íîé ñòðóêòóðû (ðèñ. 8, 11, 12). Ìøèñòûé ñîñíÿê ñ åëüþ (ÖÏ 9) — ó÷àñòîê,
óäàëåííûé îò ìåñò îòäûõà ëåñîïàðêà, ýòî èñõîäíûé òèï ôèòîöåíîçà, êîòî-
ðûé ïðåîáëàäàë åùå 50—100 ëåò íàçàä (Òþðèí, 1922), âïîñëåäñòâèè ïðàêòè-
÷åñêè èñ÷åçíóâøèé ñ òåððèòîðèè ëåñîïàðêà â ðåçóëüòàòå àíòðîïîãåííîé
òðàíñôîðìàöèè ñîîáùåñòâ (Ïðîõîðîâ, Ôàðäååâà, 2005). Ïî ýêîëîãî-ôèòîöåíî-
òè÷åñêèì óñëîâèÿì ñîîòâåòñòâóåò åëîâî-ñîñíîâûì ìøèñòûì ëåñàì çàïîâåä-
íèêà, àáèîòè÷åñêèå è áèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ çäåñü íàèáîëåå ïîäõîäÿùèå äëÿ
ïðîèçðàñòàíèÿ ÷åðíèêè. Ïåðâîíà÷àëüíî ðàâíîìåðíîå ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñ-
ïðåäåëåíèå ïðåãåíåðàòèâíûõ è ãåíåðàòèâíûõ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ â ðàäèóñå
äî 2 ì ñ óâåëè÷åíèåì ïëîòíîñòè ïðèâîäèò ê ïîñòåïåííîìó ôîðìèðîâàíèþ
ñêîïëåíèÿ ðàäèóñîì â 3.5 ì è ñîîòâåòñòâóåò íîðìàëüíîìó ðàñïîëçàíèþ êðóï-
íîé êóðòèíû. Íàðóøåíèÿ áèîìîðôû ÷åðíèêè íåò ïî-ïðåæíåìó, ôîðìèðóåòñÿ
àãðåãàöèÿ â âèäå êóðòèíû, ïðè÷åì â âîçðàñòíîì ñïåêòðå ïðåäñòàâëåíû êàê ãå-
íåðàòèâíûå, òàê è ïðåãåíåðàòèâíûå ïàðöèàëüíûå êóñòû. Îòìå÷àåòñÿ íîðìàëü-
íûé ïðîöåññ ðàçðàñòàíèÿ, ÷òî ñïîñîáñòâóåò çàêðåïëåíèþ ÷åðíèêè íà òåððèòî-
ðèè ñîîáùåñòâà è óêðåïëåíèþ öåíîïîïóëÿöèè ïî îòíîøåíèþ ê äðóãèì âèäàì
ýêîñèñòåìû. Íàïðîòèâ, â áóãðèñòî-çàïàäèííîì ëàíäøàôòå áîðîâûõ òåððàñ,
ãäå îòìå÷àþòñÿ ðåçêèå èçìåíåíèÿ ðåæèìà âëàæíîñòè íà ïåñ÷àíûõ áóãðàõ è
óâåëè÷åíèå äîëè ëóãîâîãî ðàçíîòðàâüÿ (ÖÏ 3), íàðóøåíû ïðîöåññû ðîñòà è
ðàñïîëçàíèÿ êóðòèí, ÷åðíèêà îòìå÷àåòñÿ ôðàãìåíòàðíî, â ýòîì ñëó÷àå ôîðìè-
ðóþòñÿ ìåëêèå îäíîâîçðàñòíûå ñêîïëåíèÿ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ. Ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü êàê ïîëîæèòåëüíûé âàðèàíò, ÷òî ïðè äåãðåññèè ðàñòèòåëüíûõ ñîîá-
ùåñòâ â óñëîâèÿõ ðåêðåàöèè òàêîé ìîùíûé âåãåòàòèâíî-ïîäâèæíûé âèä, êàê
÷åðíèêà, âêëþ÷àåò âñå âîçìîæíûå ìåõàíèçìû äëÿ óñòîé÷èâîãî ðàçâèòèÿ, ïî-
ýòîìó óâåëè÷èâàþòñÿ âàðèàöèè ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ îñîáåé
çà ñ÷åò âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ. Îäíàêî èç-çà ôðàãìåíòàöèè ñêîïëåíèé,
óìåíüøåíèÿ èõ ðàçìåðîâ, ñíèæåíèÿ ýôôåêòèâíîñòè èñïîëüçîâàíèÿ ðåñóð-
ñîâ íàðóøàþòñÿ ïðîöåññû ìîðôî- è îíòîãåíåçà æèçíåííîé ôîðìû êóñòàðíè÷-
êà. Äîìèíàíòíûé âèä ìøèñòûõ åëîâî-ñîñíîâûõ è ñîñíîâûõ ñîîáùåñòâ íå âû-
äåðæèâàåò êîíêóðåíöèè ñ ëåñî-ëóãîâûì ðàçíîòðàâüåì è çàäåðíåíèåì ïî÷âû â
íàðóøåííûõ ñîñíÿêàõ. Òàêèì îáðàçîì, ðàçðåæåííàÿ èëè ðàâíîìåðíàÿ ïðî-
ñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà — ýòî ïðèçíàê êðèòè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ïîïóëÿöèè
÷åðíèêè, êîòîðûé ïðåäøåñòâóåò ïîñëåäóþùåìó èñ÷åçíîâåíèþ âèäà â ôèòî-
öåíîçå.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Íà îñíîâå èñïîëüçîâàíèÿ K-ôóíêöèè Ðèïëè è àíàëèçà âçàèìíîãî ðàñïîëî-
æåíèÿ ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï ìîæíî îòìåòèòü
ñëåäóþùåå.

Äëÿ ÷åðíèêè Vaccinium myrtillus L., êàê è äëÿ áîëüøèíñòâà ëåñíûõ âèäîâ,
ïðè íåäîñòàòêå îñâåùåííîñòè, ïî÷âåííîãî äîâîëüñòâèÿ, âûñîêîé êîíêóðåíöèè
íàèáîëåå õàðàêòåðíî âåãåòàòèâíîå ðàçìíîæåíèå. Ñåìåíà ïðîðàñòàþò íà ñâî-
áîäíûõ îò ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ ó÷àñòêàõ â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ.

Ïðîñòðàíñòâåííîå ðàçìåùåíèå âñåõ ïðåãåíåðàòèâíûõ, à òàêæå ïðåãåíåðà-
òèâíûõ è ãåíåðàòèâíûõ ãðóïï ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ èëè âñåé ñîâîêóïíîñòè
ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ V. myrtillus áåç ó÷åòà îíòîãåíåòè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ íîñèò
êîíòàãèîçíûé õàðàêòåð, â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ïðåîáëàäàåò âàðèàíò êëè-
íàëüíî-êîíòàãèîçíûé. Îáðàçóþòñÿ àãðåãàöèè 3 òèïîâ: ìåëêèå — îò 0.6 äî
1.5 ì; êðóïíûå — îò 3 äî 4 ì è äâóõóðîâíåâûå àãðåãàöèè I è II ïîðÿäêîâ —

394



êðóïíûå ñêîïëåíèÿ ðàäèóñîì 3—4 ì ìîãóò âêëþ÷àòü íåñêîëüêî áîëåå ìåëêèõ
ðàäèóñîì 0.6—1.5 ì.

Îáðàçîâàíèå ñêîïëåíèé ðàçëè÷íûõ ðàäèóñîâ ëèáî ðàçëè÷íûõ óðîâíåé àã-
ðåãèðîâàííîñòè îáóñëîâëåíî ìîðôîãåíåçîì è îíòîãåíåçîì ÷åðíèêè îáûêíî-
âåííîé, êîãäà ïðè âåãåòàòèâíîì ðàçìíîæåíèè ôîðìèðóþòñÿ êóðòèíû ðàçíîãî
âîçðàñòà, ðàçíûõ ðàçìåðîâ, ñîñòîÿùèå èõ ðàçíîãî ÷èñëà ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ.
Ðàäèóñ ñêîïëåíèé ñîîòâåòñòâóåò âîçðàñòó êóðòèíû V. myrtillus. Áîëåå ìîëîäûå
êóðòèíû èìåþò ðàäèóñ 1—2 ì (I âîçðàñòíîé ýòàï). Çðåëûå êóðòèíû ðàäèóñîì
3—4 ì èíîãäà ñîñòîÿò èç àãðåãàöèé 2 óðîâíåé (II âîçðàñòíîé ýòàï «ðàçðàñòàþ-
ùåéñÿ» êóðòèíû). Ïðè ñòàðåíèè êóðòèíû è îòìèðàíèè ÷àñòè ïîäçåìíûõ ïîáå-
ãîâ îáðàçóþòñÿ ìåëêèå ñêîïëåíèÿ ðàäèóñîì 0.8—1.0 ì, îáðàçîâàííûå ðàçíûìè
îíòîãåíåòè÷åñêèìè ãðóïïàìè ïàðöèàëüíûõ êóñòîâ, ôîðìèðóþùèå çàòåì àãðå-
ãàöèþ 2-ãî óðîâíÿ. Àñèíõðîííîñòü ðàçâèòèÿ ïîäîáíûõ àãðåãàöèé, ïî-âèäèìî-
ìó, ñïîñîáñòâóåò óñòîé÷èâîñòè ïîïóëÿöèè â ðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ.

Â öåëîì ïðîñòðàíñòâåííî-âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà ÷åðíèêè îáûêíîâåííîé
êàê â çàïîâåäíîé, òàê è â ðåêðåàöèîííîé çîíå îäíîòèïíà è ñîîòâåòñòâóåò ïðî-
öåññàì ìîðôî- è îíòîãåíåçà ñòðóêòóðû ñàìîé áèîìîðôû, îäíàêî ðàçìåð è ðàäèóñ
ñêîïëåíèé V. myrtillus â ðåêðåàöèîííî-íàðóøåííûõ ôèòîöåíîçàõ ëåñîïàðêà
íåñêîëüêî ìåíüøå (èíîãäà â 2 ðàçà). Ðàâíîìåðíîå ðàñïðåäåëåíèå ïàðöèàëüíûõ
êóñòîâ ïðèâîäèò ê ïðîöåññàì ðàçðåæèâàíèÿ, ôðàãìåíòàöèè è óìåíüøåíèþ
ðàçìåðîâ ñêîïëåíèé, ñíèæåíèþ êîíêóðåíòíûõ ïîçèöèé è ÿâëÿåòñÿ ïðèçíàêîì
ïåññèìàëüíîãî èëè êðèòè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ïîïóëÿöèè ÷åðíèêè. Â àíòðîïîãåí-
íî-íàðóøåííûõ ôèòîöåíîçàõ äèíàìèêà òðàâÿíî-êóñòàðíè÷êîãî ÿðóñà ïðèâî-
äèò ê åãî ïîëíîé äåãðàäàöèè, äîìèíèðîâàíèþ ïàðêîâîãî ñîðíî-ëóãîâîãî ðàç-
íîòðàâüÿ, ÷òî ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé «âûíóæäåííîé» ôðàãìåíòàöèè öåíîïîïóëÿ-
öèîííûõ ëîêóñîâ V. myrtillus, ñíèæàåò ïðîöåññû çàìåùåíèÿ è âåãåòàòèâíîãî
«ðàñïîëçàíèÿ» êóðòèí, ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé ñòàðåíèÿ è â êîíå÷íîì èòîãå âûïà-
äåíèÿ âèäà (êàê è áîëüøèíñòâà äðóãèõ ëåñíûõ âèäîâ) èç ñîñòàâà ñîîáùåñòâ.

Â îñíîâå ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ëåæàò ýâîëþöèîííî-çàêðåïëåííûå
áèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè âèäà, ôîðìèðóþùèå îïðåäåëåííûé òèï æèçíåí-
íîé ôîðìû (â äàííîì ñëó÷àå ïîëèöåíòðè÷åñêîãî âåãåòàòèâíî-ïîäâèæíîãî êó-
ñòàðíè÷êà), êîòîðûé è îïðåäåëÿåò êîíòàãèîçíûé ïðîñòðàíñòâåííûé «ðèñóíîê»
÷åðíèêè. Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû V. myrtillus íà îñíîâå ðàçíûõ
ìåòîäîâ èññëåäîâàíèÿ, ïîçâîëÿþùèé âûÿâèòü îñîáåííîñòè ïîïóëÿöèîííîé
îðãàíèçàöèè ýòîãî âèäà, òðåáóåò ïðîäîëæåíèÿ.

ÑÏÈÑÎÊ ËÈÒÅÐÀÒÓÐÛ

Ã ð à á à ð í è ê Ï. ß. Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòàòèñòèêà â ýêîëîãèè: êîíöåïöèè, ìîäåëè,
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SPATIAL AND ONTOGENETIC STRUCTURE OF COENOPOPULATIONS
OF VACCINIUM MYRTILLUS (ERICACEAE)

ON THE SOUTHERN BORDER OF THE AREA (TATARSTAN REPUBLIC)

Ì. B. Fardeeva, G. R. Islamova, N. À. Chizhova

S U M M A R Y

The article describes the methods for study of spatial and age structure of popu-
lations of Vaccinium myrtillus L. under reserve and recreational use areas in the so-
uth of the forest zone. Analysis of intrapopulation spatial relationships of V. myrtil-
lus partial bushes was conducted using electronic maps, databases and software pac-
kage R, where statistics of relative position of partial bushes for different classes
(ontogenetic groups) were calculated using the Ripley function, density and size of
aggregations were measured. Spatial and ontogenetic structure of blueberry’s popu-
lations under different ecological and phytocenological growing conditions was
analyzed. The spatial patterns in the distribution of ontogenetic groups of blueber-
ry’s partial bushes were revealed.

K e y w o r d s: Vaccinium myrtillus, ceoeopopulation, spatial and ontogenetic
structure, age structure, Ripley function, aggregation, cline-contagious spatial struc-
ture, Tatarstan Republic.
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