
Государственный комитет СССР по народному образованию

Московский лесотехнический институт

ISS /V  05W-9631

НЛУЧШЕ ТРУДИ 

Выпуск 222

РЕЗУЛЬТАТЫ ФУНДАМЕНТАЛЬНЫХ ИССЛЕДОВАНИЙ
ПО ПРИОРИТЕТНЫМ НАУЧНЫМ НАПРАВЛЕНИЯМ 

ЛЕСНОГО КОПЛЕКСА СТРАНЫ

Москва -  1989



4

УДК 581.524:519.21
О.В. Сиирнова, Р.В. Попадай, 
С.И. Чумаченко, П.И. Чернов, 
С.А. Костяев
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Введение
Предлагаемая вниманию работа посит характер теоретотеско- 

го обобщения накопленного в популяционной экологии растений 
опита п результатов многолетних полевих исследований авторов в 
широколиственных лесах европейской части СССР от Карпат до Ура­
ла. В настоящий момент околого-демографические исследования ши­
роко ведутся во всех флористических регионах мира,:: з нашу за­
дачу не входят освещение всех аспектов подобных исследований. 
Подробные обзоры и фундаментальные сводки опубликованы у «ас в 
стране [ 1 ,2 ,3 ,4] и за рубежом [15,16,17] . Следует отметить, 
что популяционно-генетические исследования представляет само­
стоятельный класс задач, не имеют непосредственной связи с рас­
сматриваемыми проблемами и здесь нами не затрагиваются.

Основная цель работы -  представить содержательное (качест­
венное и количественное) описание популяционно-зкологического 
механизма интеграции относительно независимых элементов (осо­
бей, популяций'! в целостную, хотя и вероятностную, систему бо­
лее высокого порядка (сообщество). ?та задача решается на осно­
ве представлений об иерархии живых систем разного уровня. Ана­
лиз свойств элементов системы ведется с учетом модифицирующего 
воздействия (модуляции) системы в целом. Наприиер, индивидуаль­
ные свойства отдельных особей рассматриваются в контексте свойств 
группы особей, т .е .  анализируются те параметры, которые мо­
гут повлиять на поведение (изменение структуры и динамики) попу­
ляции. В свою очередь популяционные характеристики выступают 
как свойства элементов более сложной системы -  сообщества. Фак­
тически предпринимается попытка не выделять какой-либо уровень 
в качестве "фундаментального" и избежать чрезмерной экстраполя­
ции закономерностей, присущих одному из уровней.

Специфика систем каждого уровня определяется не только раз­
личиями объектов исследования, но и характерными для них масшта­
бами пространственно-временной динамики. Функциональные свойст-



ва системы более высокого уровня проявляются в болызвг масата- 
бах пространства и времени изменений и как.бы аккумулируют в 
своей динамике флуктуации систем меньшего масштаба [1б] . Исхо­
дя из этого описание динамики лесных сообществ, соответствую­
щее природе сложных разномасштабных объектов, не кокет адекват­
но отряжаться какой-либо одной Функциональной зависимостью. Не 
случайно большинство существующих моделей в популяционной эко­
логии ( а они основаны на классических уравнениях Лотки-Вольтер- 
ры) не нашли дальнейшего развития в экологии, растений [16] .
Так называемый "новый" теоретический подход к моделированию, 
(школя Макартура) также не привел к существенным успехам:
„The crux oj this approach was descrided as „powerjuE ouan tita tive  
th e o r ie s '1 coupled w ith  „recognition o| widespread p a t te rn s  in 
n a tu re"  producing a „pred ictive sc iense"  0} eco[oyy“ [l6 ]  . Не­
возможность интегрального описания сложных систем заставило 
нас обратиться к многоуровневому моделированию взаимообуслов­
ленной изменчивости индивидуальных, популяционных характерис­
тик и динамики структуры сообщества в целом. Несмотря на приня­
тые ограничения построение и функционирование модели выходит на 
решение сложных и дискуссионных вопросов экологии, .биологии, 
геоботаники. Это вопросы: о степени зависимости структуры и со­
става лесных сообществ от свойств экотопа; о степени зависимос­
ти динамики сообществ от их таксономического состава; о взаимо­
связи пространственного масштаба, характерных времен существо­
вания и функциональной целостности лесных сообществ.

Прежде чем изложить логику самой модели, подробно рассмот­
рим основные понятия и эмпирические закономерности, которые по­
ложены в ее основу.

Основные понятия популяционной биологии растений

В терминах эколого-демографического подхода популяцию мож­
но определить как множество особей одного вида, занимающих кон­
кретную территорию и способных к самостоятельному существованию 
и поддержанию численности в течение длительного времени- благода­
ря непрерывной смене поколений.

В зависимости от особенностей конструкции растений в каче­
стве элемента популяции рассматривается особь (как  физически и
физиологически цело .’ • 'газование) или ее структурно обособ­
ленная часть [1,?1 .
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iihiiiD •лпиямг популяции характеризуется специфическими 
ммуимт^щ шгичлпкими признаками, размерами, абсолютным воз- 

Пип „гм признаки определяют такие интегральные харак­
теристики влвмпнтоп, как возрастное состопже С биологический 
nimpiiiiг ) , ироиохожденне, жизненность. Возрастное состояние от- 
ркиипт тот или иной этап развития особи от  рождения до смерти 
( Hair этап онтогенеза). Изменения, претерпеваемые особью в онто­
генезе, являются выражением' процесса развития во времени, свой- 
I тонного всем биологическим системам', и могут быть охарактери­
зованы качественно и количественно. В основе выделения возраст­
ных состояний у высших растений любого таксономического положе­
ния находится единая система качественных признаков.

Происхождение особей отражает природу зачатков, из которых 
формируется взрослое растение. При исследовании и моделирова­
нии динамических процессов в популяциях растений важно разли­
чать семенное и вегетативное ( разных типов) происхождение осо­
бей, так как оно может определять принципиальные различия в 
темпах развития и накопления биомассы.

Под жизненностью особи ( или иного элемента) обычно понима­
ются такие свойства, ках мощность вегетативных и генеративных 
органов, а также устойчивость к i r благоприятным воздействиям, 
что определяет перспективы прохождения онтогенеза. Разделение 
элементов по жизненному состоянию обычно проводят на основе 
оценки их мощности по количественным признакам, реже использу­
ются качественные признаки.

Все перечисленные признаки определяют способность элемен­
та популяции к дальнейшему развитию и размножения.

Развитие разных особей Г элементов) в популяции происходит 
неодинаково; она различаются по размерам, последовательности 
морфодогаческах преобразований, темпам, способам размножения и 
др, ; зое дто разные проязяения поливариантности развития. Для 
модежярэзшшя дизамнчеокза процессов в популяциях одним из нт - 
бо*?£ йриз-даяжадьш важная явдов поливариантности язаяятся эре- 
менвш в$ящзарк&31?9ВОТЬв варажавщаяся в различной т ъ м т и  ин~ 
дкэщздгздмюг© роавмтая [5] <,

Популяция совэЯ вложпую гетврогвннув с истому,
элеыйзт «©sop©! мегу* &et t чьедмненв в разные груггез яо с >д- 
ству n pcs маков |  * 1 я*яе, Гй ян по т е т и  и рит-
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мам развития, способам размножения, биоморфологичеоким призна­
кам и др. Способность элемента популяции изменять в онтогенезе 
жизненность, темпы развития, форму роста, систему размножения 
определяет разнообразие адаптационных возможностей популяции.

Каждая популяция характеризуется определенным уровнзм 
плотности, возрастным и. размерным спектром, спецификой динами­
ческих процессов и пространственной структурой. В условиях 
устойчивого существования возрастная структура популяции опре­
деляется, в первую очередь, биологическими свойствами вида: 
длительностью онтогенеза в целом и отдельных возрастных состо­
яний, тейпами развития особей в разных возрастных состояниях', 
способами самоподдержания ("семенным или вегетативными), интен­
сивностью и периодичностью обсеменения и отмирания, способно­
стью создать почвенный запас семян или иных зачатков. Разного 
рода нарушения, в том числе и антропогенного характера, могут 
принципиально изменить соотношение возрастных групп в популя­
ции.

Популяция устойчиво существует в природном сообществе бла­
годаря последовательной смене поколений особей. Это находит от­
ражение в процессах самоподдержания. Количественная характерис­
тика разных сторон пропессов самоподдержания популяций: рождае­
мости, длительности онтогенеза, отмирания -  выявляет как общие, 
так и специфические черты популяционной жизни разных видов рас­
тений. В природных популяциях на разных этапах возрастного раз­
вития ведущими в самоподдержании могут быть как эндогенные,так 
и экзогенные причины.

В каждый момент жизни популяция представлена совокупно­
стью локусов ( участков) разной плотности, протяженности, bos-  
растности. Для популяций характерна асинхронность развития локуг 
сов во времени и неоднородность их в пространстве. Минимальной 
площадью, на которой возможно длительное устойчивое существова­
ние популяции, является такая площадь, где представлены все воз­
растные локусы в соотношении, необходимом для непрерывного про­
цесса самоподдержания.

Для популяций свойственны сукцессивные и флпстуационные ди­
намические процессы. Первые могут иметь как инвазионный, так и 
регрессивный хара". детельствуют о неустойчивом состоя­
нии популяции. У, ляциям в целом свойственны флпс-
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ту шиит him iiiDitnoou, и то время как отдельные локусы претерпе- 
пй«'г оукпоооипные изменения. Размах флюктуациейной измеичивос- 
VII и попу линиях может быть различным в зависимости от степени 
лабильности или стабильности популяции [4] .

Исследования динамических процессов в популяциях позволя­
ет более полно объяснить изменения, происходящие в сообществе 
■ цолом. Устойчивость сообщества как системы взаимодействующих 
популяций определяется совместным существованием стабильных и 
лабильных популяций, сочетанием флюктуационной и сукцессивной 
форм динамики.

Каждый элемент популяции в результате вза содействия со 
средой формирует сферу воздействия или фитогенное поле элемен­
та , оказывающее благоприятное или неблагоприятное воздействие 
на непосредственных соседей [4 ,5 ] . Взаимодействие элементов 
популяции, осуществляемое путем частичного или полного перекры­
тия фитогенных полей, определяет возможности саморег7 ляции по­
пуляционной системы у растений.

Все многообразие популяционных свойств вида в пределах 
ареала характеризует тип стратегии вида или тип фнтоценотичес- 
ки значимого поведения. Устойчивость сообщества как системы 
взаимодействующих популяций определяется совместным существова­
нием видов, характеризующихся разним фнтоцепотическим поведени­
ем. Представление о стратегии или фитоценотичсски значимом по­
ведении видов дает возможность оценить,в какой мере реальное по­
ложение конкретного вида в сообществе отражает его фитоценоти- 
ческие потенции, а в какой определяется условиями экотипа и 
внешними по отношению к сообществу воздействиями, главным обра­
зом антропогенного характера.

Структура лесных сообществ и особенности распределения 
в них основных ресурсов среды

Леса представляют собой наиболее сложно стратифицированные 
сообществе, в которых по биомассе господствуют древесные виды. 
Распространение лесных сообществ на Земле ограничивается сумма­
ми полокятздьных температур и осадков, необходимых для развития 
раститедъяости древесного типа [6] . Оке зависимости от геогра- 
фическогэ тюложеняя * флер*ет*ч@егого состава все менару-* 
леса НМ801 о", а «ж пространстввневременной организации
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которую можно определить как ярусно-мозаичную, т .е .  любое со­
общество состоит из некоторого числа вариантов объемных струк­
тур ( элементов мозаики), э которых прослеживается слоистость 
в распределении по вертикали (ярусность) ассимилирующих орга­
нов древесных растений разных возрастных состояний. Каждый из 
элементов мозаично-ярусной структуры может состоять из одного 
или нескольких ярусов, но число их всегда меньше, чем общее- 
число ярусов- в сообществе. Это связано с исчерпанием светового 
потока в каждом элементе мозаики. Число ярусов- в каждом струк­
турном элементе определяется возможностями сочетания светолю­
бивых и теневыносливых видов разных возрастных состояний.

В лесах любого типа успешное возобновление древесных ви­
дов и дальнейшее развитие молодого поколения происходит только 
в прорывах полога (в  окнах), возникающих вследствие отмирания 
старых деревьев, заканчивающих свой онтогенез. В этих окнах 
формируются скопления особей -  возрастные популяционные локусы 
-  одного или нескольких видов, причем размеры окна определяют 
видовой состав скопления, темпы роста и развития молодых дере­
вьев [19, 20, 21] . Постоянное образование в лесном пологе 
окон разных размеров определяет возможность успешного самопод- 
дерканкя древесных видав с разными экологическими потребностя­
ми. Любое устойчивое лесное сообщество характеризуется мозаикой 
скоплений популяционных локусов древесных растений, сменяющих 
друг друга во времени и пространстве. Именно поэтому принципы 
динамики структуры ненарушенных лесов одинаковы для лесов раз­
ных зон и разного видового состава.

Развитие скопления представляет собой микросукцессию: каж­
дое скопление возникает в прорыве лесного полога, достигает мак­
симального развития, затем составляющие его особи умирают.Асин­
хронность развития скоплений приводит к тому, что древесная си- 
пузия в целом (рассматриваемая как сумма популяций деревьев раз­
ных видов в одном сообществе) претерпевает лишь флюкту анионные- 
изменения плотности и биомассы.

Подчиненные элементы лесных сообществ -  кустарники и травы 
образуют собственные мозаично-ярусные структуры, имеющие мень­
шие размеры. Поддержание этих структур имеет в ейоей основе те 
же, что и у древесных видов, механизмы асинхронного развития по­
пуляционных локусов. В связи с этим устойчивое лесное сообщест-
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по оу.цвстнуот как система неопределенно большого числа микро- 
оукцоссий разного ранга, объединенных развитием популяций до­
минирующих (доминирующего) древесных видов.

Мозаично-ярусная структура устойчивого лесного сообщест­
ва существенным образом- трансформирует основные характеристи­
ки экотояа, в первую очередь это касается светового резима.
Свет, с одной стороны, определяет пространственную структуру 
сообщества, а с другой стороны, геометрическая структура много­
ярусного сообщества Армирует свой режим светового обеспечения 
в разных элементах структуры. Такая взаимосвязь проявляется в 
специфике локальных условий возобновления, развития и отмира­
ния особей молодого поколения [7 ,8 ,9 ]. Режимы' влажности, темпе­
ратуры, богатства почв выступают в лесных сообществах как фак­
торы, определяющие характерный для данного района флористичес­
кий состав в некоторой степени, количественное участие- ви­
дов в биомассе сообщества.

Принципиально важным для прогнозирования развития молодо­
го поколения леса является оценка и моделирование режимов осве­
щенности в окнах разных размеров. Преимущественное развитие в 
окнах мал to: размеров, из-за низкой освещенности, получают тепс- 
зынослкзие виды. Узкий диапазон суточных колебаний температуры 
и влажности в таких- окнах также способствует росту и развитию 
теневыносливых видов, у которых оптимум по этим факторам, как 
правило, узкий. В окнах больших размеров боковое затенение от 
взрослых особей сказывается незначительно, и лучше развиваются 
светолюбивые виды. 8ти виды обычно выносят большие колебания 
•температуры и влажности, которые отмечены в больших окнах [Ю ].
В окнах средних размеров успешно развиваются все древесные виды 
данного сообщества, а преимущества в конкурентной борьбе дости­
гаются разными путями у видов с разным типом популяционного по­
ведения (популяционной стратегии).

Системообразующая роль взаимовлияний элементов мозаично- 
ярусной структуры сообщества и динамики популяций древесных рас­
тений проявляется в локальном изменении конкурентных отношений. 
Горизонтальная, мозаика ярусов обеспечивает в окнах локальное ос­
лабление конкуренции за свет между молодым и материнским поколе­

ниями и практически снимает конкуренцию за влагу к минеральные 
элементы между нами. Неравноценность изменений по отдельным фак-



торам связана с характером их использования растениями ( р и с .!).

Рис. I .  Схема мозаично-ярусной структуры лесного ценоза.
Стрелками показано поступление света на кроны ( а ) ,  
поступление влаги и элементов минерального 
питания (б ) в ризосферы скоплений особей 
I - ,  г - ,  3-го ярусов

Существенное для светового режима боковое смещение тени от 
взрослых особей распространяется за пределы проекций их крон, 
а поглощение влаги и минеральных элементов локализуется только
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я иЛм'ия | 1и I■■ п ||п[)м, П результате световой режим сказывается на 
яипмурпитных отношениях между взрослым и молодим поколениями 
и ил м т о , чем дойотБие остальных факторов. Не случайно наруше­
ние структуры сообщества (уменьшение или отсутствие окон) при 
полном сохранении- почвенного профиля коренным образом меняет 
условия возобновления многих видов. Дополнительное разнообра­
зие в развитие молодого поколения в разновозрастных лесах вно­
сит мозаика ветровально-почвеиных комплексов [ I I ]  . Ярко выра­
женный микрорельеф усиливает неоднородность режимов влаги, и 
температуры, и минерального питания, но это не снижает ведуще­
го значения режима освещенности в динамике сообщества.

Дифференциация древесных растений по отношению к свету

Для прогнозирования поведения подроста в различных по ре­
жиму освещенности элементах мозаично-ярусной структуры сооб­
ществ необходимо среди различных реакций растений на свет выде­
лять: теневыносливость, светолюбив и диапазон фотосинтетичес- 
кой активности. С физиологической точки зрения теневыносливость 
оценивается освещенностью, при которой достигается точка ком­
пенсации, а светолюбив -  освещенностью, при которой достигает­
ся точка насыщения на световой кривой фотосинтеза (р и с .2 ). Диа­
пазон фотосинтетической активности оценивается областью значе­
ний освещенности между точкой компенсации и точкой насыщения. 
Точка компенсации на световой кривой фотосинтеза характеризует 
освещенность, при которой достигается нулевой баланс между ас­
симиляцией вещества и тратами на дыхание. Точка насыщения на 
световой кривой фотосинтеза показывает, при какой освещенности 
прекращается прирост органического вещества и световая кривая 
фотосинтеза выходит на плато (см . рис.2 ).

Из анализа световых кривых фотосинтеза ясно, что теневынос­
ливость вида тем больше, чем меньше значение точки компенсации. 
Отсюда ряд видов, построенный по принципу уменьшения точки ком­
пенсации, демонстрирует увеличение теневыносливости [12] . Све­
толюбив вида тем больше, чем выше значение точки насыщения. От­
сюда ряд видов, построенный по принципу увеличения значений тич- 
КИ насыщения, демонстрирует и увеличение светолюбия.

, Диапазон фотосинтетической активности может быть относи­
тельно широким, и тогда виды, обладающие таким диапазоном, отли-
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чаются как достаточно большой теневыносливостью, так и апачи-

1

Рис. 2 . Световые кривые фотосинтеза у видов с разными
значениями точек компенсации ("ПС) ,  точек насыщения 
(ТН) и диапазонов фотосинтетическсй акт звнооти ( ДФА);
1 -  широкий ДФА ( пример -  ясень обыкновенный') ;
2 -  узкий ДФА в низких значениях освещенности

( пример -  клен полевой) ;
3 -  относительно узкий диапазон фотосинтетической

активности в высоких значениях освещенности
(пример -  дуб черешчатый)

тельным светолюбием. Следствием этого является способность осва­
ивать окна в пологе леса различных размеров. Диапазон фотосинте-
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«м. •iw.i in ипщоинооти, так и в высоких. В первом случае
■ I I 1 U ,  ИМП11ЩЦ0 такой диапазон, обладают значительной теневынос-
■ HiinirrMi и мплым светолюбивы, во втором -  небольшой теневыкос- 
iMiiiioT ью и большим светолюбием Гем. рис.2% Первые из них ос- 
ипкноюг преимущественно небольшие окна, вторые -  окна больших 
размеров.

Значения точек компенсации, насыщения и диапазона фотосин- 
тетической активности не остаются неизменными в ходе онтогене­
за у одного и того яе вида. У всех древесных видов с возрастом 
уменьшается теневыносливость, увеличивается светолюбив, а так­
же сокращается диапазон фотосинтетической активности, сто свя­
зано с увеличением доли дышащих органов и взаиыозатенением лис­
тьев [ 7 ,1 2 ,П , in ]  . Скорость стих изменений у разных видов раз­
лична, поэтому в ходе онтогенеза происходит постоянное измене­
ние порядка расположения видов в рядах по увеличению теневынос­
ливости, светолюбия и диапазона фотосинтетической активности.

Постоянное изменение реакции на свет в ходе онтогенеза, 
неодинаковое у разных вядоз, обусловливает перераспределение 
роли видов в популяционных локусах по мере их развития.

Аксиоматика, структура, основные свойства модели
Рассмотренные выше свойства конкретных объектов послужили 

эмпирическим материалом, который позволил насытить и приблизить 
к реальна;.! лесным сообществам довольно простую формальную схе­
му. Костяк модели составляют четыре основных тезиса Г утвержде­
ния') :

1) все пространство расчленяется на дискретные ячейки ко­
нечного размера;

2) во времени свойства каждой ячейки изменяются дискретно, 
образуя ряд конечных разнокачественных состояний ;

1) временной ряд состояний каждой ячейки всегда заж нут в
цикл ;

П) переход каждой ячейки из одного состояния в другое опре­
деляется исходным состоянием данной ячейки и состояниями смеж­
ных с ней ячеек.

Перечисленный набор тезисов достаточен для получения непре­
рывно меняющейся во времени мозаики локальных неоднородностей
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пространства. Характер этой мозаики (узор) и его динамичность 
будут зависеть от ограничений, которое налагаются на линейные 
размеры ячеек, длительность существования каждого состояния, 
величину циклов, направление переходов из одного состояния в 
другое. Собственно в таких ограничениях отражаются видоспеди- 
фичные различия онтогенетических, габитуальных и экологических 
параметров древесных видов.

Теперь по каждому из тезисов представим один из вариантов 
реализации модели на ЕЗМ.

Первое утверждение подразумевает расчленение пространства 
на дискретные объекты, соответствующие: а) синхронно различаю­
щимся группам молодых особен томату? кого, виргинильного и моло­
дого генеративного возрастного состояний; б') отдельным особям 
всех последующих возрастных состояний. Необходимость разделе­
ния связана с очень большими (н а несколько порядков величин) 
различиями габитуса молодых и взрослых особей и чисто техничес­
кими трудностями большого объема счета при сохранении единого 
масштаба модельного пространства ( см. рис.1 ). Однако рассмотре­
ние группы молодых особей как дискретного объекта вполне допус­
тимо. На месте вывалов взрослых особей образуется окно, в кото­
ром одновременно могут расти тысячи или десятки тысяч молодых 
особей, для которых условия внешней среды практически одинако- • 
вые и сильно отличаются от условий для подроста под пологом 
взрослых особей. Каждая ячейка представлена трехмерны?,! паралле­
лепипедом. Его основание -  квадрат, равный площади проекции ус­
редненной кроны в молодом генеративном состоянии. В ситуации 
многовидового сообщестза-это максимальная из усредненных площа­
дей проекций крон всех представленных в сообществе видов. Высо­
та параллелепипеда он ределнется эмпирической функцией хода рос­
та по высоте для каждого вида в соответствующих условиях осве­
щенности. В данном приближении ячейка соответствует объему над­
земных частей растений по наиболее грубому расчету.

Второе утверждение основывается на биологической периодиза, 
ции онтогенеза древесных растений. В модели принято деление на 
:зесть возрастных состояний: имматурное, виргинильное, молодое, 
средневозрастное, старое генеративное и сенильное. Каждое из 
этих состояний различается как по размерам, экофпзиологически 
свойствам, так и по поте чаи дву дальне" тэго роста к развития .При
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■ Iblii'H I ilijp . |>я 1И11ТИН каждая особь независимо от
•j(*M м|ж|н»*» Hun маним iii.iilmo *00 ити состояния в указанном по- 
|"i»« я.I* и 11 и ■ и ни, отарпнив нормально развивающихся особей хо-
1>шн1 auiiiwiли|п«» п их абсолютный возрастом. Тем не менесг,темн 
МНЯ»«'< пидлонецифичнан величина, и у разных видов один и 
га «а ткцтотныо ooctohhiw длятся разное число лет. Правда,это 
раяличип проявляется преимущественно в генеративном и сениль­
ной ооотояниях, а развитие подроста у разных видов протекает 
более синхронно. Вследствие разной длительности онтогенеза у 
разных видов в модели счет времени ведется по абсолютной шкале. 
Один маг по времени соответствует десяти: годам (чисто техничес­
ки величина шага по времени не имеет ограничений"). Выбор деся­
тилетнего периода в качестве дискретной единицы счета обуслов­
лен тем, что в это время обычна укладывается, элементарный акт 
популяционной жизни практически всех древесных растений: при 
нормальном развотии из проростков в окне формируется биогруппа 
ямматурного подроста, Фактически успешное приживание особей од­
ной волны возобновлении происходит на таком прох:ежутке временя, 
и создается предпосылка для дальнейшего синхронного развития 
всей биогруппы независимо от небольших различий ( 3 — 5 лет) в 
возрасте отдельных особей. Виргинильное и последующие возраст­
ные состояния длятся дольше, но с учетом синхронизации развития 
на начальном этапе вполне правомерно продолжительность этих воз­
растных состояний измерять величинами, кратными 10 годам. Взаи­
мосогласованность счета абсолютного возраста и продолжительнос­
ти возрастных состояний (в  каждое возрастное состояние уклады­
вается. целое, хотя и разное, число шагов по времени) необходимы 
для наиболее корректного использования эмпирических закономерно­
стей, которые на разных этапах онтогенеза могут апроксимировать- 
ся разными функциями.

Согласно третьему тезису временной ряд состояний каждой 
ячейки всегда завершается возвратом в исходное ( начальное) сос­
тояние, т .е .  после всех превращений ячейка становится вю вь при­
годной для очередного акта возобновления. Справедливость этого 
утверждения подтверждается тем, что в разновозрастных лесах на 
месте гибели одних особей всегда появляется белее молодой под­
рост. В многовидовых сообществах, как правило, в окнах появляет­
ся молодое поколение всех плодоносящих видов, и хотя его даль-
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нейшая судьба может быть различной, заселение всеми видами на­
блюдается практически всегда. С учетом этого, возврат ячейки в 
исходное состояние независимо от того, каким было предшествуо- 
шее состояние, сопровождается возобновлением всех участвующих 
в модели видов. При нормальном развитии каждая ячейка проходит 
полный ряд возрастных состояний ( или реализует предельный цикл). 
Однако развитие особей в условиях недостатка света может проис­
ходить с задержками, т .е .  абсолютный возраст увеличивается, а 
возрастное состояние остается прежним. Такие задержки в разви­
тии не могут длиться бесконечно. Если условия освещения не из­
меняются дольше определенного (видоспенкфичного) промежутка 
времени, особи отмирают преждевременно. Преждевременное отмира­
йте может происходить в лзобом возрастном состоянии, вплоть до 
молодого генеративного. Обычно отмирание по условиям недостато­
чной освещенности не наблюдается после достижения особью высо­
ты верхнего ('первого) яруса. В первом ярусе конкуренция за 
свет почти отсутствует, хотя различие высот деревьев в стом 
ярусе сохраняется я часть особей находится под частичным ззте- 
к с паем более высоких соседей. УЗ модели преждевременного отмира­
ния особей первого яруса по условиям освещенности не происходит. 
Сто огрубление оправдано необходимой в природе несоизмеримо 
меньшей интенсивностью отпада (преждевременного отмирания) в на­
чале генеративного периода по сравнению с отпадом в более моло­
дых возрастных состояниях. Любая ячейка с неполным рядом воз­
растных состояний образует укороченный цикл, но правила возвра­
та в исходное состояние определяются не ее собственным состоя­
нием, а состоянием смежных с ней ячеек. Если задерхка в разви­
тии длится меньше критической величины, особь С ячейка) после 
улучшения светового режима продолжает разгивагься и способна за­
вершить онтогенез по предельному циклу. В таких случаях абсолют­
ный возраст особей ( ячеек) увеличивается по сравнению с нормаль­
ным онтогенезом на величину суммарной продолжительности всех за­
держек развития.

13 рамках четвертого тезиса реализуется ценотический эффект 
модулями популяционной динамики и онтогенетического развития от­
дельных особей. В результате наклонного распространения прямого 
солнечного излучения и разной высоты расположения ассимилирую­
щих органов у молодых и взрослых деревьев конкуренция за свет



происходит между особями, расположенными не непосредственно 
под кронами, а ка некотором расстоянии (соответствующим высо­
те солнца над горизонтом). Причем эффект боковой тени наблюда­
ется даже при облачном небе, если свечение выше порога фотосин­
теза . Боковое затенение сказывается сильнее, когда разница в 
высоте соседствующих особей больше, т .е .  в окнах одинаковой 
площади условия освещенности иммзтурного подроста хуже, чем 
виргинильного. Кроме того, существенную роль играет прозрач­
ность крон более высоких деревьев*. Б общем случае ячейка в им- 
матурном или виргинильном возрастном состоянии, оказавшись в 
соседстве с генеративными ячейками, может испытывать нехватку 
света настолько сильную и продолжительную, что ее развитие пой­
дет по укороченному циклу. Сила бокового воздействия в модели 
задается эмпирической функцией ослабления светового потока в 
зависимости от прозрачности кроны и длины луча в кроне. Продол­
жительность такого воздействия определяется эндогенным ритмом 
онтогенетического развития той ячейки, которая создает затене­
ние. Иначе говоря, при моделировании разновидового сообщества 
неблагоприятное (задерживающее нормальное развитие) воздействие 
ячеек в генеративном состоянии будет сильнее и дольше, если они 
представляют долгоживущие виды деревьев с плотной кроной. Смеж­
ные ячейки в одинаковых возрастных состояниях имеют практически 
одинаковую высоту, и их воздействие друг на друга не учитывает­
ся , т .е .  их развитие идет в видоспецифичном эндогенном ритме. 

Кроме изложенных характеристик модели, дополнительно необ­
ходимо оговорить несколько правил, по которым осуществляется вы­
бор пути развития ячейки и частичная компоновка ячеек. Такое до­
полнение для многовидового сообщества обусловлено видоспеиифич- 
ными диапазонами габитуальных параметров разных видов. В начале 
онтогенеза (о т  имматурного до молодого генеративного состояния), 
когда ячейка представляет многовидовуга группу особей, расчет до­
статочности светового потока ведется по эмпирически).) видоспеци- 
фичным функциям. Если освещенность у части видов вызывает замед-

* Прозоачность кроны -  величина видоспецийичная, но в юаэных воз 
растяых состояниях имеет разные значения для особей одного и 
того же вида.
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ление роста по высоте, то на очередном шаге по времени из ячеЛ~ 
ки элиминируются те виды, для которых освещенности оказалась 
меньше точки компенсации к этому моменту времени.

На рис. 3 в качестве примера показана форма эмпирической

"Рис.З. Зависимость скорости роста особей л И от 
освещенности С

зависимости скорости роста особей по высоте от уровня освещен­
ности. Разные виды в разных возрастных состояниях требуют раз­
личных количеств света для оптимального роста Сточка насыщения 
фотосинтеза") и при разном уровне освещенности прекращают рост 
и гибнут С точка компенсации'). Точки пересечения кривых этих за­
висимостей соответствуют условиям освещенности, при которых ви­
ды растут синхронно. Используя такого рода эмпирические зависи­
мости, процедуру элиминация модно просчитать на каждом шаге с 
учетом изменений, происходящих в смежных ячейках. R случае, ко­
гда на начало молодого генеративного состояния в ячейке остает­
ся два и более вида (с  кронами, меньшими, чем площадь ячейки), 
к концу этого состояния останется в ячейке только один наиболее 
высокий вид. Зесь дальнейший онтогенез данной ячейки рассчиты­
вается по длительности возрастных состояний вида, оставшегося 
здесь на начало средневозрастного генеративного состояния.
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Ra начало средневозрастного генеративного состояния любой 
зз ;»д достигает своей максимальной высота, но размеры Г площадь) 
кроны продолжают увеличиваться. до предельной в идо с п зцифп ч но й 
величина. Увеличение плэаадя кроны до предельного размера про­
исходит лишь в том случае, если высота ячейки выше смежных яче­
ек на 25S и более. Чсе смежные ячейки з данном случае поглоща- 
втся само" высокой особью и в дальнейшем характеризуется ее 
свойствами. Смежными считаются только ячейки, примыкающие к 
какой-либо стороне.

Изложенные выше основные положения, определения,зависимо­
сти к ограничения яздяятся основанием для программной реализа­
ции имитационной модели динамики одно- или м.чоговидового лес­
ного сообщества произвольного состава. На первом этапе была 
разработана программа для. самого простого' варианта -  од но видо­
вого сообщества. Па примере этой модели была опробована возмож­
ность выявлять закономерности развития особей, чтобы в дальней­
шем их использовать в реализации мнегсвидовых моделей.

Рис.4. Зависимость площади генеративных ячеек $ от 
времени развития сообщества Т для синхронного 
f t )  и асинхронного (2 ) развития особей

Наиболее простой модельный эксперимент заключался в выяв­
лении влияния асинхронности развития отдельных особей на про-
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цесс самовозобноиляеыости численности сообщества в целом. По­
ведение модели 6р а с .4) отражает характерную для биологически 
систем- теидсидию к существованию в виде временных флюктуаций. 
Жесткая синхронизация онтогенеза всех особо! вызывает резкие 
колебания численности. Несло введения в модель лишь одного би­
ологически значимого параметра -  временной поливаряантно отл 
развития динамика численности существенна сглаживается. Реаги­
рование модели на параметра, имеющие аналоги в природных попу­
ляциях или сообществах, позволяет рассчитывать на успешную ее 
реализацию для прогностических целей. Естественно, количество 
"работающих" параметров должно быть значительно большим, но 
принципиальных запретов на их машинную реализацию нет.

Изложенные в настоящей работе принципиальные положения по­
зволяют в ближайшем будущем выйти на модельное прогнозирование 
динамики состава и структуры лесных сообществ, исходя из анали­
за конкретных начальных состояний, подойти к вопросам оптимиза­
ции разновозрастных лесных сообществ по различным направлени­
ям: продуктивности, устойчивости, разнообразия видового соста-
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А НАЛ 7c И СИНТЕЗ ’'СПЕЛЕЙ ЛЕСК’Т ЭЕОЛОГО-Э’ССНОМЧЕСШ СИСТЕМ 
С ПОМСЩЬП АЗТСМАТИЗИРСЗАНВУХ СИСТЕМ РАЗЛИЧНОГО 

ЦИЕЗСГС НАЗНАЧЕНИЯ

Лесная эхолого-экономнческая система ГЛГЭС) представляет 
собой единство природной 1ЛЭС) и социально-экономической ПСЛП") 
систем, находящихся в отношении противоречия. В ЛГС и ГСЛП можно 
выделить множество объектов {ft} Г компонентов'), которые в целом 
выступают как преобразователи вещества, энергии и упорядоченно­
сти, преобразующие входной поток в выходной [ l]  . Поэтому любая 
ЛЭЭС как единство двух противоположностей может быть представле­
на комплексом параметров, которые описывают входные и выходные 
потоки и преобразователь входных параметров в выходные. Процесс 
(алгоритм), реализующий эти преобразования ("события в ЛЭЭС) jf t j  
в системе f t ,  понимается как функционирование ЛЭЭС, а преобразо­
вание ft можно рассматривать как функцию системы. Аналогично 
этому работа автоматизированных систем САП), например организа­
ция мониторинга ЛГГС 'г н с . 1 \  при моделировании ЛЭЭС может быть


