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УДК 581.526.524 БОТАНИКА

ПУТИ ВОССТАНОВЛЕНИЯ ПОПУЛЯЦИОННОЙ СТРУКТУРЫ 
И ВИДОВОГО РАЗНООБРАЗИЯ В ЛЕСНЫХ 

ДЕМУТАЦИОННЫХ КОМПЛЕКСАХ

О. В. Смирнова, Р. В. Попадюк, Т. О. Яницкая, В. Н. Коротков

В статье предпринята первая попытка разработать подходы к ордина- 
ции лесных сообществ разной степени нарушенности по оси собственного 
времени восстановления элементарных демографических единиц древес­
ных эдификаторов. Рассмотрены демутационные процессы в модельных 
лесных массивах.

The first attempt to develop some approaches to the ordination of the 
forest communities with different degree of disruption by axis of own time 
in restoration of minimal demographic units of the dominant trees is 
undertaken. The demutation processes in the model forests are considered.

Растительный покров, с позиций популяционной биологии, пред­
ставляет собой систему взаимодействующих элементов популяцион­
ного уровня. Поиск элементарной популяционной структуры в расти­
тельном покрове позволяет предложить в качестве рабочего варианта 
понятие элементарной демрграфической единицы (ЭДЕ). ЭДЕ у ра­
стений можно определить как множество особей одного вида, необ­
ходимое и достаточное для обеспечения устойчивого оборота поко­
лений. Размер занимаемого ЭДЕ пространства и продолжительность 
цикла оборота поколений видоспецифичны (табл. 1). По этим двум 
характеристикам ЭДЕ у растений разных жизненных форм, отли­
чаются на несколько порядков величин. Непрерывность оборота

Т а б л и ц а  1. Размеры элементарных демографических единиц (ЭДЕ) 
и продолжительность оборота поколений растений широколиственных

лесов

В и д

П р о д о л ж и т е л ь ­
н ость

о б о р о т а
п о к о л е н и й ,

годы

Р а зм е р ы
Э Д Е ,

м 2

Герань Роберта 1 1
Хохлатка плотная 10 0,25
Сочевичник весенний 20 1
Лещина обыкновенная 80 2,5-103
Граб обыкновенный 120 1,2-Ю4
Клен остролистный 180 1 , 8 - 1 0 4

Липа сердцевидная 180 2,7-104
Ясень обыкновенный 250 1,3-105
Дуб черешчатый 350 4,2-105
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поколений в ЭДЕ обеспечивается равновесным балансом между 
рождаемостью и смертностью на разных этапах онтогенеза, что 
проявляется в устойчивом возрастном спектре популяции, ранее 
названном базовым [20].

В лесных биогеоценозах популяционная жизнь одного или мно­
гих древесных эдификаторов организует популяционную жизнь под­
чиненных видов растений (возможно, и большинства мелких жи­
вотных) [10, 18, 23-27]. На площади, занятой ЭДЕ вида с самыми 
крупными особями, также размещается множество ЭДЕ видов с бо­
лее мелкими особями.

С демографических позиций в качестве элементарной единицы 
растительного покрова ненарушенных лесов выступает территория, 
по площади равная или кратная размеру ЭДЕ одного или несколь­
ких эдификаторов. При этом в ненарушенных лесах любого типа 
ЭДЕ имеет достаточно четко отграниченные в пространстве воз­
растные локусы, их размеры также видоспецифичны.

Влияние антропогенных или иных катастрофических процессов 
на сообщества как множества взаимодействующих популяций мо­
жет быть различным, и это весьма существенно для понимания 
хода демутаций растительности [7]. В популяциях могут наблю­
даться следующие явления: 1) полное уничтожение популяций;
2) увеличение размеров возрастных локусов эдификаторов (при 
длительном однородном воздействии на площадях, превышающих 
природные размеры локусов); 3) уменьшение размеров локусов 
эдификаторов (при неоднородном воздействии); 4) разрыв циклов 
оборота поколений (т. е. образование неполночленных возрастных 
спектров, резко отличающихся от базового).

Демутации, которые начинаются после прекращения или ослабле­
ния воздействий, можно рассматривать в качестве процессов вос­
становления видоспецифичных размеров ЭДЕ и отдельных возраст­
ных локусов как всех сохранившихся в лесном массиве компонентов 
флоры, так и тех видов потенциальной (в трактовке Д. Н. Цыганова 
[21]) флоры, зачатки которых могут быть занесены в достаточном 
количестве на территорию данного массива в период восстановления 
ЭДЕ древесных видов.

Длительное и повсеместное антропогенное воздействие на лес­
ные сообщества европейской части нашей страны привело к тому, 
что почти не сохранились лесные массивы, где хорошо выражены 
ЭДЕ древесных эдификаторов. Это относится и к имеющимся лес­
ным заповедникам, время существования которых в несколько раз 
меньше времени оборота поколений деревьев. Вот почему представ­
ления исследователей об общих закономерностях демутационных 
процессов в лесных сообществах умеренного климата, по нашим 
оценкам, очень неполны. В связи с этим был предпринят углуб­
ленный поиск модельных объектов, представляющих лесные сооб­
щества разных стадий восстановления после сильных и слабых нару­
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шений. Результаты этого поиска частично отражены в опублико­
ванных работах [13—18, 22].

Задачи и методика исследования

В настоящем исследовании мы попытались разработать подходы 
к ординации лесных сообществ разной степени нарушенное™ по 
осям собственного времени восстановления ЭДЕ древесных эдифи- 
каторов, а также видового разнообразия сообществ. Задачи рабо­
ты можно сформулировать следующим образом: 1) рассмотреть 
демутации как процесс восстановления ЭДЕ всех видов потенциаль­
ной флоры и выделить конечное число этапов; 2) сравнить пути 
восстановления сообществ после различных нарушений: а) полного 
разрушения лесного сообщества (сельхозугодья на месте леса),
б) сильного нарушения лесного сообщества при частичном сохра­
нении нижних ярусов (сплошные рубки, верховые пожары и т. п.),
в) слабого нарушения лесного сообщества при частичном сохране­
нии всех ярусов (выборочные рубки, низовые пожары и т. п.);
3) проследить закономерности восстановления видового состава в 
различных синузиях и восстановления ЭДЕ эдификаторов; 4) пока­
зать зависимость демутационных процессов от характера заноса 
зачатков растений.

Найти в каком-либо одном массиве полный набор демутационных 
этапов для всех типов нарушений не представилось возможным. 
Поэтому в данной статье отдельные этапы иллюстрируются на при­
мерах, взятых из разных массивов: 1) Памятник природы Калуж­
ские засеки (Калужская обл.); 2) Каневский заповедник (Черкас­
ская обл.), 3) ГИЗЛ «Горки Ленинские» (Московская обл.),
4) Приокско-Террасный заповедник (Московская обл.).

В работе использованы следующие методы: сплошное или выбо­
рочное картирование в масштабах 1 : 200 — 1 : 5000; описание 
возрастной* и пространственной структуры популяций основных 
ценозообразователей на постоянных и временных площадях разных 
размеров (по опубликованным ранее методикам [18]); геоботани- 
ческие описания по Браун-Бланке [6]. В геоботанических описа­
ниях принята следующая шкала ярусности: ярус А — генеративные 
и сенильные деревья высотой 15 м и более, ярус В — виргинильные 
деревья, виргинильные и генеративные особи кустарников высотой 
более 1 м, ярус С — имматурные и ювенильные особи деревьев, и 
кустарников, кустарнички, травы, мохообразные. Участие видов оце­
нивали по ярусам с использованием следующей шкалы: проектив­
ное покрытие 75—100 % —- балл 5, 50—75 % — балл 4, 25—

? * В работе использовалась следующая возрастная периодизация онтогенеза: 
j — ювенильные, inii, im2 — имматурные особи первой и второй подгрупп, v iv2 — 
вир'гильные особи первой и второй подгрупп, gi, g2, g 3 — соответственно молодые, 
средневозрастные и старые генеративные, S.1— сенильные.
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50 % — балл 3, 5—25 % — балл 2, 1—5 % — балл 1, менее 1 % — 
балл +  .

Для разделения списков видов по эколого-ценотическим группам 
использовали (в несколько измененном виде) свиты А. А. Ниценко 
[8]. Нами была принята огрубленная классификация: свиты 1—3 от­
несены к бореальной группе, 4—7 — неморальной, 8—10 — опушеч­
ной, 11, 24—26 и 30 — нитрофильной, 12— 14 — боровой, 15— 
28 — луговой, 36—44 — сорной. Виды, которые отсутствуют у 
А. А. Ниценко, мы относили к указанным группам в соответствии 
с собственными представлениями об их экологии. Принадлежность 
нескольких видов к той или иной группе была изменена. Виды 
свит 29—35 (за исключением нескольких видов, отнесенных нами к 
другим группам) в наших описаниях отсутствуют.

Особенности демутаций в конкретных массивах
1. Калужские засеки. Изучался массив Ягодненского лесничества 

Дудоровского леспромхоза (Ульяновский район Калужской обл.) 
и прилегающие территории других землепользователей. С начала 
XVI в. массив входил в Дубенскую засеку и имел фактически за­
поведный режим охраны (в современном смысле слова). С конца 
XVIII в. большая часть засечных лесов испытала воздействие сплош­
ных рубок и частично территория была распахана (Г. Ю. Офман, 
устное сообщение). Однако в массиве сохранились слабо нарушен­
ных участки площадью 50—60 га, которые по составу раститель­
ности и почвам являются уникальными остатками широколиствен­
ных лесов дославянского периода.

Эталонный участок этого массива описан в предыдущих публи­
кациях [14, 18, 22]. Его основные особенности: сложная иерар­
хическая мозаично-ярусная структура древесного полога, которая 
включает ЭДЕ 18 видов деревьев и кустарников; видовой состав 
сообщества в целом формируют травянистые виды неморальной 
группы с участием видов бореальной, нитрофильной и опушечной 
групп (рис. 1, Е ) . ■

В этом же массиве описаны сообщества, которые демонстрируют 
начальные этапы демутаций после полного уничтожения лесной 
растительности (на бывших сеяных пастбищах), но в условиях 
хорошей обеспеченности зачатками многих древесных видов.

З а р а с т а н и е  п а с т б и щ .  Было выбрано 5 участков: современ­
ное пастбище и 4 заброшенных в разное время пастбища — 5—6, 
10—12, 30—40 и 50—60 лет назад. Все участки занимают плакорные 
местообитания и расположены на расстоянии до 50 м от засечного 

I массива.
На нулевом этапе (пастбище) древесная синузия представлена 

ювенильными и имматурными особями ивы козьей, березы бородав­
чатой и осины. В травяном покрове господствует луговая группа 
(рис. 1, А, 2, а).
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Рис. 1. Соотношение эколого-ценотических групп видов в травяном покрове на 
разных этапах демутации (Калужские засеки). А —Д  — последовательные этапы 
зарастания пастбищ, цифры под диаграммами показывают общее число травянистых

видов:
эколого-ценотические группы: 1 — неморальная, 2 — бореальная, 3 — опушечная, 4 — нитро- 

фильная, 5 — боровая, 6 — луговая, 7 — сорная

На первом этапе демутации (5—6 лет) синузия деревьев вклю­
чает уже 7 видов и образует двухъярусную структуру: в нижнем 
ярусе — С — находятся береза бородавчатая, ива козья, ива чернею­
щая, осина, клен остролистный, дуб, ясень; в ярусе В — те же виды, 
но в имматурном состоянии, за исключением ясеня и клена остролист­
ного, а дуб присутствует единично. Лесные кустарники представлены 
лещиной (рис. 2, б) . Видовой состав трав серьезных преобразований, 
по сравнению с нулевым этапом, не претерпевает (рис. 1, Б) : Колеба­
ния количества сорных видов в первой половине ряда скорее всего 
носят случайный характер.

На втором этапе (10—12 лет) древесная синузия включает 
8 видов (появился клен полевой) (рис. 2, в) . Среди деревьев домини­
руют типичные эксплеренты (раннесукцессивные виды): береза 
бородавчатая и ива козья, которые представлены особями всех 
прегенеративных групп (от ювенильной до виргинильной). Из кустар­
ников добавляется крушина ломкая. Видовое разнообразие трав
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Рис. 2. Изменение видового разнообра­
зия деревьев и кустарников по ярусам 
А, В и С в ходе демутации на залежах 

(Калужские засеки): 
а — 2 —3 года, б — 5—6 лет, в — 10— 
12 лет, г — 30—40 лет, д — 60 лет. п — 
число видов во всех ярусах на площади 

100

lg
J

2
1

п экз/ЮООм2 
I

Lm v g, g2

Рис. 3. Возрастные спектры доминирую­
щих древесных видов на 30—40-летней 
залежи. /  — береза бородавчатая +  
+  осина +  ива козья; II — дуб череш- 
чатый; III — клен остролистный; IV — 
лещина обыкновенная. Возрастные 
группы: im — имматурные, v — вирги- 
нальные, gi — молодые генеративные, 
g  2 — средневозрастные генеративные 

особи

несколько увеличивается за счет внедрения таких дубравных видов, 
как сныть обыкновенная, щитовник мужской, мятлик дубравный, 
звездчатка ланцетная. На этой стадии травяной покров имеет наибо­
лее пестрый характер (рис. 1, В) — долевое участие видов всех 
эколого-ценотических групп сравнимо друг с другом, хотя и сохра­
няется преобладание луговой группы.

На третьем этапе (30—40 лет) древесная оияузия включает уже 
12 видов. Здесь появляются яблоня лесная, черемуха, ильм, рябина. 
По сравнению с эталонным участком в древесной синузии отсутст­
вуют вяз и клен полевой. Группа лесных кустарников представлена 
лещиной, крушиной, жимолостью и бересклетом бородавчатым. 
Структура древесной синузии становится трехъярусной (рис. 2, г). 
Группа эксплерентов имеет заметную фракцию генеративных особей. 
Максимум в суммарном возрастном спектре березы бородавчатой, 
осины и ивы. козьей приходится на молодые генеративные особи 
(рис. 3, /) . В виргинильной группе особей по численности преобла­
дает дуб (рис. 3, II), а в имматурной — клен остролистный 
(рис. 3, III). Среди трав большинство видов относится к немораль­
ной группе. Доминантом в травяном покрове становится вид с
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эксплерентными чертами — зеленчук желтый. Видовое разнообразие 
трав заметно снижается, главным образом вследствие уменьшения 
числа видов луговой группы; опушечная группа сохраняет свои 
позиции (рис. 1, Г).

На четвертом этапе (около 60 лет) разнообразие в древесной 
синузии близко к таковому на эталонном участке (рис. 2, д). Однако 
возрастная структура популяций разных видов резко различна. 
В группе эксплерентных видов отсутствуют ювенильные и имматур- 
ные особи и крайне мало виргинильных, в то же время много­
численны генеративные особи, среди которых уже есть даже старые 
генеративные. Фактически эксплерентные виды деревьев имеются 
только в ярусе А. За 60 лет до яруса А уже «доросли» дуб, ильм 
и клен остролистный. В ярусе В представлено 6 видов деревьев и 
2 вида кустарников, в ярусе С — почти все виды деревьев и кустар­
ников (14 видов), из эксплерентов есть только осина. В травяном 
покрове больше половины видов принадлежит к неморальной группе, 
возросла доля бореальных видов, луговые виды выпали совсем. 
Общее видовое разнообразие сильно уменьшилось (с 44 до 32), при 
этом оно стало ниже, чем в эталонном участке (рис. 1, Д, Е ),

Таким образом, в условиях свободного заноса зачатков к моменту 
формирования взрослого поколения светолюбивыми древесными 
эксплерентами в составе сообщества имеются почти все виды дре­
весной и кустарниковой синузий и основной набор травянистых 
видов. В дальнейшем видовое богатство может увеличиваться лишь 
незначительно, только после существенного увеличения емкости 
местообитания вследствие значительного развития gap-мозаики* 
(рис. 1, Е).  Таким образом, в условиях свободного заноса зачатков 
восстановление флористического состава начинается достаточно 
быстро, причем быстрее восстанавливаются синузии деревьев, за­
тем — кустарников и лишь потом — трав. Следует отметить, что 
восстановление флористического состава синузий деревьев и кустар­
ников на этом этапе еще не сопровождается восстановлением ЭДЕ 
образующих эти синузии видов.

2. Каневский заповедник. Лесной массив заповедника расположен 
на территории древнейших поселений [2, 9]. Его территория не­
однократно распахивалась и вновь зарастала лесом. Существующий 
в настоящее время массив грабового леса (площадь более 650 га) 
возник вследствие многократных рубок дубово-грабовых лесов. 
В 1968 г. после введения заповедного режима рубки ухода и выбо­

* Gap-мозаика (от англ, gap — брешь, окно, прогалина) представляет собой 
мозаику «окон» в верхнем пологе леса различного размера, ориентации, формы 
и возраста, которые возникают в результате естественных нарушений (в основном 
отмирания старых деревьев и вывалов). В широком смысле эта мозаика включает 
разные стадии регенерации постоянно образующихся «окон» возобновления. На внут- 
рипарцеллярном уровне gap-мозаика представлена различными элементами ветро­
вально-почвенных комплексов разного возраста (см. обзоры [5, 10, 18, 24, 26]).
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рочные санитарные рубки не были отменены и проводятся относи­
тельно регулярно до сих пор.

Около 50 % площади массива представлено сообществами с 
господством одновозрастных особей граба обыкновенного в ярусе А. 
В травяном покрове есть только виды неморальной группы в силь­
но обедненном наборе [3, 4, 12]. Такое состояние леса — резуль­
тат сплошных рубок на больших площадях, которые сформировали 
возрастные локусы деревьев значительно больших размеров, чем в 
разновозрастных лесах.. На остальной части массива вследствие рас­
пада яруса А начали формироваться окна возобновления и ветро­
вально-почвенные комплексы. В окнах возобновления размером от 
70 до 100 м2 (площадь кроны взрослого граба) возникли имматур- 
ные, виргинильные и молодые генеративные возрастные локусы 
других видов, главным образом кленов (остролистного и полевого) 
[3, 4]. Однако заметного увеличения видового разнообразия в 
естественных окнах не наблюдается. Минимальное количество 
плодоносящих особей дуба, ясеня, липы, ильма в составе массива 
не обеспечивает достаточного количества зачатков для появления 
многочисленного подроста этих видов (табл. 2). Отсутствие подроста 
большинства видов делает невозможным заметное увеличение видо­
вого состава древесной синузии даже на более поздних этапах 
демутации. Кроме того, массив окружен сельхозугодьями, и на занос 
зачатков из других массивов трудно рассчитывать. Вероятнее всего, 
здесь в будущем сформируются моно- или олигодоминантные кле-

Т а б л и ц а  2. Площади, занятые особями разных видов и разных возрастных 
состояний в грабовых лесах Каневского заповедника*

В и д

П л о щ а д ь  п о д  д ер ев ь я м и  в в о зр а ст н ы х  со с т о я н и я х

i ГП 2 V g i g2 +  g3

га % га % га % га %

Дуб черешчатый 3,2 0,49 1,0 0,15 39,4** 5,99 100,3 15,24
Ясень обыкновенный 15,8 2,40 2,9 0,44 6,1** 0,93 6,2 0,94
Липа сердцевидная 2,1, 0,32 13,9 2,11 12,4** 1,88 7,6 1,16
Ильм шершавый 42,2 6,41 11,8 1,79 1,0 0,15 1,2 0,18
Береза бородавчатая 3,2 0,49 2,2 0,33 1,4 0,21 36,9 5,61
Осина 7,1 1,08 — — — — 21,9 3,33
Граб обыкновенный 10,9 1,66 36,6 5,66 19,3 2,93 596,3 90,61
Клен остролистный 205,9 31,29 62,5 9,50 22,2 3,37 94,1 14,30
Клен полевой 137,7 20,92 31,3 4,76 3,7 0,56 2,0 0,30
Лещина обыкновенная — — —. — 20,7 3,15

* Площадь, занятую особями каждого вида в каждом возрастном состоянии, рассчи­
тывали вне зависимости от присутствия других видов; % вычислен от закартированной 
площади размером 658,1 га.

** Культуры.

14



ново-грабовые субклимаксные сообщества с весьма неполным фло­
ристическим набором во всех синузиях.

Таким образом, в Каневском заповеднике представлены 2 этапа 
демутаций после сплошных рубок на больших площадях. Первый 
этап — завершение формирования первого (после очередной рубки) 
одновозрастного поколения, второй — начало распада первого поко­
ления и появление gap-мозаики из молодых локусов популяций 
некоторых видов (наиболее теневыносливых и в то же время много­
численных) .

3. Г осударственный исторический заповедник-леспаркхоз
(ГИЗЛ) «Горки Ленинские». На этой территории на сходных эле­
ментах рельефа и близких почвенных разностях находится три мас­
сива: Сьяновский, Коробовский и Богдановский лесопарки. В на­
стоящее время в них по площади преобладают березовые леса 
возрастом 60—80 лет. Первые два лесопарка имеют сообщества с 
преобладанием липы и дуба в древесном ярусе, а в Богдановском их 
практически нет. Такое различие связано с историей хозяйства в 
этих массивах. Согласно карте генерального межевания на 1784 г., 
эта территория была более безлесна чем сейчас* *. В XVII в. лес был 
лишь на территории центральных частей современных лесопарков 
(Сьяновского и Коробовского, соответственно — половина и две тре­
ти площади современных лесов). Территория современного Богданов­
ского лесопарка 200 лет назад была полностью безлесной. К середине 
XIX в., согласно карте окрестностей Москвы 1852 г.*, контуры лесов 
приобрели очертания, очень близкие к современным. Фактически 
последние 100 лет здесь существуют лесные сообщества, хотя и испы­
тавшие 1—2 приема сплошной рубки. С 1975 г. на территории лесо­
парков ведутся только рубки ухода и выборочные санитарные рубки.

Исследования этих массивов представляют особый интерес с точ­
ки зрения оценки скорости инвазионных процессов в популяциях 
растений. Для многих видов древесных и травянистых растений каж­
дый из лесопарков создает свой градиент по удаленности от сущест­
вующих источников семян.

Сьяновский лесопарк (площадь 609 га, диаметр около 2,5 км) 
имеет в центре липовые насаждения 70—80-летнего возраста, зани­
мающие по площади 11 % массива. Возрастной состав популя­
ционных локусов видов древесной и кустарниковой синузий и их 
ярусное членение в «липовом» ядре массива иллюстрирует рису­
нок 4, /, на котором видно, что в центре массива липа присутствует 
во всех ярусах (господствуя в ярусах А и С), однако возрастная

* Центральный государственный архив древних актов, фонд 1356, on. 1, дело 
2364.

* Центральный государственный архив древних актов, фонд 192, on. 1, дело 30.
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структура популяций этого вида еще далека от нормальной [15]. 
В сообществах «липового» ядра массива достаточно хорошо выра­
жена синузия кустарников, а в травяном покрове абсолютное гос­
подство принадлежит видам неморальной группы (табл. 3). Эти 
сообщества представляют собой мощный источник распространения 
семян липы (и . других неморальных видов). Анализ нескольких 
центробежно расположенных пробных площадей показывает, что 
наиболее активно инвазия липы происходит на расстоянии 100— 
300 м от «липового» ядра (рис. 4, II, III). Это хорошо согласуется с 
данными о дальности диссеминации липы [19]. На расстоянии 
900 м от ядра (рис. 4, IV) участие липы становится весьма незна­
чительным. Ярусы В и С заняты кустарниками, у которых разнос 
зачатков осуществляется на большие расстояния [1, 19]. В таких 
сообществах древесные виды не смогут нормально возобновляться 
еще достаточно долго и после распада верхнего яруса. Особенно 
часто нет возобновления под пологом лещины.

Богдановский лесопарк (площадь 856 га, диаметр около 4 км) в 
отличие от Сьяновского не имеет насаждений с господством липы, 
и занос семян этого вида происходит из участков, удаленных на 
расстояние более 5 км. В связи с этим восстановление липы в берез­
няках лесопарка находится на самых ранних этапах (так же, как в 
березняках на периферии Сьяновского массива), а демутационные 
процессы наиболее активно происходят в синузии кустарников 
(рис. 4, У). В травяном покрове наиболее многочисленна немораль­
ная группа; сохраняется значительное количество видов луговой и 
опушечной групп. Суммарное число видов двух последних групп 
несколько больше числа видов неморальной группы (табл. 3).

Коробовский лесопарк (площадь 662 га, диаметр 3 км) имеет в 
центре массива липово-дубовые и липовые насаждения 70— 100-лет­
него возраста, занимающие 30 % площади массива. Сообщества в 
этом широколиственном ядре характеризуются относительно полно­
членными популяциями липы, инвазионно-регрессивными популя­
циями дуба и инвазионными популяциями клена остролистного 
(рис. 4, IV).  Усиление роли клена и липы в ярусах В и С неблаго­
приятно сказывается на синузии кустарников (рис. 4, VI). Многие 
виды кустарников при отсутствии gap-мозаики не находят благо­
приятных условий для приживания зачатков. В травяном покрове 
как по числу видов, так и по количественному участию господствую­
щие позиции занимают неморальные виды (табл. 3). Березняки 
Коробовского лесопарка по популяционном структуре и видовому 
составу сходны с березняками Сьяновского лесопарка, расположен­
ными в непосредственной близости от «липового» ядра (рис. 4, II, 
III). Основное отличие состоит в активной инвазии клена остро­
листного, представленного ювенильными и имматурными особями.

Таким образом, в Сьяновском и Коробовском лесопарках на­
чинается формирование моно- и олигодоминантных субклимаксовых
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сообществ с господством липы сердцевидной. В Богдановском лесо­
парке восстановление популяционных локусов липы задерживается 
в связи с недостатком семян данного вида и активным формиро­
ванием яруса из кустарников. Несмотря на периодическое поступле­
ние желудей, подрост дуба часто не выдерживает конкуренции с 
подростом липы или кустарников и погибает. Однако, вероятно, 
роль дуба будет возрастать в Богдановском лесопарке при акти­
визации распада верхнего яруса.

Анализ представленного материала позволяет сделать вывод, 
что в островных лесных массивах, выведенных из интенсивного 
хозяйственного использования, направление демутационных смен 
в лесах определяется возможностями заноса зачатков и приживания 
видов всех синузий.

Сравнение процессов восстановления ЭДЕ древесных видов в 
массивах, где верхний ярус образован видами с сильно затеняющим 
пологом (Каневский заповедник), и в сообществах, где верхний ярус 
образуют деревья с ажурными кронами, выявляет четкие различия. 
В первом случае возникновение «окон» распада приводит к появле­
нию хорошо обособленных в пространстве молодых локусов дре­
весных и кустарниковых видов. Видовой состав и состояние подроста 
сильно зависят от размеров нарушения в верхнем ярусе. В светлых 
лесах формирование нового поколения несколько опережает распад 
верхнего яруса и локусы возобновления не столь строго приурочены 
(локализованы) к местам вывалов старых деревьев; gap-мозаика 
здесь носит несколько размытый в пространстве характер.

4. Приокско-Террасный заповедник. Лесной массив заповедника 
расположен на территории, многократно пройденной подсечно-огне­
вым земледелием. Здесь отсутствуют участки, которые бы на протя­
жении нескольких последних поколений деревьев не распахивались 
или не горели. В последние два столетия современная территория 
заповедника состояла из нескольких мелкопоместных владений, 
включавших в себя поля, сенокосы и преимущественно мелколист­
венный лес, рубившийся на дрова в 30—40-летнем возрасте (А. И. Ка­
ляев, устное сообщение). К настоящему времени здесь сформирова­
лась весьма пестрая мелкоконтурная мозаика демутационных сооб­
ществ. Следует отметить, что разновременность сильных наруше­
ний на небольших участках определила хорошую сохранность 
(а может, способствовала и увеличению) видового разнообразия 
на территории заповедника [И].

Достаточно сложная история хозяйственного использования зе­
мель современного заповедника не позволяет проследить те или 
иные особенности демутационных процессов в «чистом виде». Однако 
на примере этого заповедника можно рассмотреть ситуации, наи­
более часто встречающиеся в лесных массивах, недавно выве­
денных из хозяйственного использования.

В лесах заповедника восстановление ЭДЕ древесных эдифика-



торов происходит по-разному. Это зависит от последовательности 
сильных и слабых нарушений на каждом конкретном участке. Один 
вариант представляют сообщества, верхний ярус которых образован 
особями разных поколений: 120—140 (150) лет, 90—100 (70) лет и 
40—50 лет. Все участки возникли после сильных нарушений (верхо­
вые пожары или сплошные рубки). В их составе в верхнем ярусе 
участвуют сосна, березы бородавчатая и пушистая и/или осина. 
В настоящее время здесь идет восстановление популяций основных 
ценозообразователей: липы, дуба, ели и, в меньшей степени, других 
деревьев и кустарников. При этом в сообществах с более молодым 
поколением взрослых деревьев (70 и 40—50 лет), не испытавших 
воздействия выборочных рубок, восстановление напоминает демута­
ции березняков ГИЗЛ «Горки Ленинские», т. е. формируется отно­
сительно одновозрастное поколение ели, липы, дуба, в котором воз­
растные локусы не имеют достаточно четких границ. Второй ва­
риант представляют сообщества со зрелым и стареющим поколением 
светолюбивых видов (120—150 и 90— 100 лет), где уже прошло не­
сколько приемов выборочных рубок и теневыносливые виды пред­
ставлены особями разных поколений (табл. 4). Такие искусственно 
сформированные фрагменты разновозрастных популяций ели и липы 
имеют полночленную возрастную структуру на площадях 0,08— 
0,1 га, что в несколько раз меньше размеров ЭДЕ этих видов в

Т а б л и ц а  4. Возрастной состав популяций и средний возраст (в скобках) поколений 
древесных видов на временных площадях в Приокско-Террасном заповеднике

К в а р - О II гг Ч и сл е н н о ст ь  о с о б е й  ( э к з /г а )  в в о зр а с т н ы х  с о с т о я н и я х

вы дел
ВИД

irri2 VI V 2 gi g2 g3

24—22 Ель обыкновенная 25 (20) 50 (46) 75 (46) 225 (102) _
Дуб черешчатый 
Сосна обыкновен­

— 50 175 (35) 100 (39) —

ная — — — — 50 (120) 25 (124)
40—4 Ель обыкновенная 

Липа сердцевид­
25 50 75 (51) 25 (83) 150 (89)

ная
Сосна обыкновен­

300 425 325 (40) 375 (100) 150 (125)
“

12— 1
ная

Липа сердцевид­
— — — — — 25 (137)

ная
Сосна обыкновен­

ная
Береза бородав­

400 325 475 (30) 200 (34) 325 (63)
50 (114)
50 (90)

чатая — — — — —
Береза пушистая — — — — — 75 (70)

16— 10 Береза пушистая 
Береза бородав­

100 125 250 (22) 50 (74)

чатая
Сосна обыкновен­

— — 25 50 (51) 50 (65)

ная — — — 100 450 (57) —
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малонарушенных лесах [17, 18]. Очевидно, что восстановление эн­
догенно обусловленной пространственной структуры ЭДЕ этих ви­
дов произойдет на следующих этапах демутадии.

В массиве заповедника, как и в ГИЗЛ «Горки Ленинские», 
четко проявляется связь процессов восстановления ЭДЕ древесных 
видов с возможностями заноса зачатков. В березняках, возникших 
на гарях 70 лет назад и удаленных от источников семян других 
древесных видов на расстояние 500—800 м, идет восстановление ЭДЕ 
только берез (табл. 4). Других видов древесной синузии практи­
чески нет.

Обсуждение результатов исследования

Выявленные нами общие черты демутационных процессов в 
древесной синузии и их специфика в зависимости от предшествующих 
нарушений (рис. 5) показывают, что наиболее существенно отли­
чаются первые этапы демутаций. Это в первую очередь связано с 
разной интенсивностью и характером нарушений. При полном разру­
шении лесного сообщества происходит инвазия видов всех синузий 
(деревьев, кустарников, трав). При сильном, как и при слабом на­
рушении, основным является процесс восстановления лесных видов 
(отрастание поврежденных особей, развитие растений из почвенного 
банка семян), процесс же инвазии лесных и/или нелесных видов 
становится факультативным. Как было показано выше, при полном 
разрушении лесного сообщества обычно быстрее восстанавливается 
видовой состав синузии деревьев, несколько медленнее — кустарни­
ков и медленнее всего — трав. На первом этапе восстановления при 
любых типах нарушений начинается формирование нового поколе­
ния древесных видов. При слабом нарушении это новое поколение 
сочетается с частично сохранившимся, обычно взрослым поколени­
ем, образованным уцелевшими после выборочной рубки или низо­
вого пожара генеративными деревьями. Вновь возникшие особи мо­
гут быть как семенного происхождения (например, зарастание 
пастбищ в Калужской обл.), так и вегетативного (Каневский запо­
ведник). Некоторые участки заселяются деревьями и семенного, и 
вегетативного происхождения (Приокско-Террасный заповедник). 
В демутациях основную роль могут играть и раннесукцессионные 
виды, не образующие темного полога (заповедник «Горки Ленин­
ские»), и позднесукцессионные виды, формирующие сильно сомкну­
тый полог (Каневский заповедник). Появление в сукцессионных ря­
дах сообществ с доминированием позднесукцессионных видов су­
щественно сказывается на ходе восстановления, так как поселение 
следующего поколения деревьев становится возможным лишь в кон­
це онтогенеза материнских деревьев. В остальных случаях новое 
поколение начинает формироваться задолго до распада материн­
ского.
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В целом первый этап демутаций характеризуется появлением 
фрагментарных популяционных локусов древесных видов, размеры 
которых обусловлены предшествующей хозяйственной деятель­
ностью. Кроме того, увеличивается видовое разнообразие сообществ 
за счет внедрения лесных видов на залежи или за счет внедрения 
сорных видов, луговых и опушечных видов в лесные сообщества на 
вырубках.

Развитие особей деревьев нормальной жизненности происходит 
относительно синхронно, поэтому на втором этапе демутаций первое 
древесное поколение, сформировавшееся в результате инвазии и/или 
отрастания, образует относительно выровненный древесный полог. 
Эта выровненность в значительной степени усиливается продол­
жающимся в таких лесах выборочным хозяйством. Сильный средо­
образующий эффект выровненного древесного полога приводит к 
заметному уменьшению общего видового разнообразия в сильно 
сомкнутых сообществах.

При слабом нарушении лесного сообщества второй этап демута­
ций характеризуется существенными отличиями от описанного выше. 
Формирование древесного полога вновь возникшим поколением осо­
бей совпадает с началом распада остатков поколения существо­
вавшего до нарушения, т. е. уже первое после нарушения поколение 
испытывает влияние gap-мозаики и развивается в неоднородной сре­
де (по условиям освещенности). Кроме того, крупные вывалы от 
старых деревьев в таких сообществах появляются очень рано и 
ускоряют процесс инвазии многих видов на вывальных формах 
микрорельефа.

Таким образом, на втором этапе разные процессы в древесной 
синузии приводят как к уменьшению, так и возможному локальному 
увеличению видового разнообразия во всех синузиях. Результирую­
щая (общее видовое разнообразие) может сильно отличаться в за­
висимости от выраженности того или иного процесса в древесной 
синузии. Следует подчеркнуть, что появление gap-мозаики знамену­
ет первый шаг по пути формирования ЭДЕ древесных видов.

На третьем этапе древесный полог, сформированный первым, 
после нарушений, поколением, начинает распадаться и формируется 
gap-мозаика. При слабом исходном нарушении (этап Зв) образова­
ние gap-мозаики первым, после нарушения, поколением усиливает 
gap-мозаику, возникшую из-за распада существовавшего до нару­
шения поколения. Эти процессы в древесной и кустарниковой сину­
зиях сопровождаются увеличением общего видового разнообразия.

На четвертом этапе, когда первое после нарушений древесное 
поколение полностью выпадет из сообщества, а для вариантов, где 
первое поколение составляют светолюбивые виды, выпадет и второе

Рис. 5. Основные этапы демутаций древесной синузии широколиственных лесов 
(в условиях свободного заноса зачатков)
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поколение, наступает новое качественное состояние древесной сину- 
зии, когда все присутствующие древесные виды имеют устойчивые 
ЭДЕ. Учитывая, что в лесах размеры ЭДЕ и длительность оборота 
поколений трав, кустарников и деревьев отличаются на много поряд­
ков (см. табл. 1), можно заключить, что к моменту восстановления 
ЭДЕ древесных видов ЭДЕ подчиненных видов будут полностью 
восстановлены. На этом этапе по мере формирования ЭДЕ древес­
ных видов усиливается мозаичность лесного сообщества (образуют­
ся наиболее существенные типы gap-мозаики: мозаика окон возоб­
новления и мозаика ветровально-почвенных комплексов), что при­
водит в свою очередь к увеличению общего видового разнообразия.

На четвертом этапе практически исчезают различия в составе 
и структуре сообществ, связанные с типами нарушений. Демутация 
может завершиться на четвертом этапе, так как все принципиальные 
структурно-функциональные черты сообщества уже сформированы: 
образовалась иерархическая система мозаично-ярусных структур 
с эндогенно обусловленными циклами развития. Однако, если общее 
видовое разнообразие существенно отличается от потенциально 
возможного, сформировавшееся лесное сообщество должно получить 
статус субклимакса. Переход к климаксу может произойти на следую­
щем этапе, когда видовое разнообразие стабилизируется на уровне 
потенциальной флоры местообитания. В массивах островного типа, 
не имеющих в своем составе достаточно полного набора видов, 
достижение пятого этапа представляется весьма проблематичным.

В заключение следует подчеркнуть, что первая попытка разра­
ботать подходы к ординации лесных сообществ разной степени 
нарушенное™ по оси собственного времени восстановления ЭДЕ 
древесных эдификаторов (разных типов фитоценотических страте­
гий), дополненная анализом видового разнообразия сообществ, по­
казывает еще не реализованные возможности популяционной био­
логии растений для оценки сукцессионного статуса сообществ. 
С учетом того, что в природе отсутствуют достаточно полные про­
странственно-временные ряды восстановления ЭДЕ, наиболее пер­
спективным способом исследования демутационных процессов пред­
ставляется имитационное моделирование сообществ и их совокупно­
стей, составляющих демутационные комплексы. В основу построения 
модели могут быть положены изложенные выше закономерности.
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