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Рассмотрены особенности горизонтальной пространственной структуры разновозрастных редколесий ли-
ственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.), формирующих северную границу древесной растительности 
в лесотундровом экотоне в восточной части полуострова Таймыр. Установлено, что для всех исследованных 
древостоев характерна мозаичная структура, при которой участки, занятые древесной растительностью, че-
редуются с открытыми пространствами, площадь которых колеблется от 37 до 50%. В сложении древесно-
го яруса во всех случаях участвуют как одиночные деревья, так и их агрегации (биогруппы), удельный вес 
которых варьирует от 17 до 32%. В биогруппах преобладает парная агрегация деревьев – 83%. Установлено 
преобладание случайного характера расположения деревьев в сложении горизонтальной структуры, однако 
конкретный тип пространственного распределения определяется также стадией онтогенеза, в которой нахо-
дится ценопопуляция.
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Переходная зона между северотаежными леса-
ми и  арктическими тундрами формирует своео-
бразный биом, в котором отдельные лесные мас-
сивы и участки лесной растительности проникают 
далеко на север, достигая в зоне Российской Ар-
ктики на полуострове Таймыр широты 72.57° с. ш. 
[1], в  то время как, например, на американском 
континенте северная граница распространения 
лесной растительности расположена существенно 
южнее и ограничена 680  с.ш. [2].

Лесотундровый экотон (ЛТЭ), или в  англий-
ской аббревиатуре FТЕ (forest-tundra ecotone [3] 
либо TTE (taiga-tundra ecotone) [4, 5], простира-
ется на 13 400  км в  пределах арктической зоны 
Евразии, Скандинавии и Северной Америки [6]. 
Площадь, занимаемая собственно лесной дре-
весной растительностью в  пределах этой зоны, 
оценивается в  1.9  млн  км2 [4]. Внимание к  изу-
чению ЛТЭ существенно возросло в  последние 
годы, в первую очередь в связи с возможным вли-
янием климатических изменений, которые в Ар-
ктике проявляются в наибольшей степени [7, 8].

Характер растительности ЛТЭ определяется 
широким спектром разномасштабных факторов 
[9]. На локальном уровне они включают сочета-
ние гидрологических условий, распространения 
и глубины сезонного оттаивания вечной мерзло-
ты, рельефа, геоморфологии, нарушенности 
территории и  пр. [9–15]. Гетерогенность влия-
ния различных факторов определяет структуру 
древесной растительности, которая на популя-
ционном уровне может быть представлена раз-
личными типами: диффузным распределением 
деревьев в пределах отдельных лесных массивов, 
прерывистым характером их самих на контак-
те с  тундровыми пространствами, отдельными 
лесными массивами (островами), а  также от-
дельными полустланиковыми и  стланиковыми 
агрегациями, расположенными среди тундровой 
растительности [5, 16].

Изучение горизонтальной структуры древо-
стоя позволяет судить о характере конкурентных 
отношений между особями, а  также о  степени 
воздействия факторов внешней среды как на 
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отдельный организм, так и  на их совокупность. 
Специфика структуры редколесий севера заклю-
чается в  редкостойном характере произраста-
ния, небольших размерах отдельных деревьев, 
в первую очередь по высоте [17], что до миниму-
ма сводит световую конкуренцию и лимитирует 
последнюю конкуренцией за почвенную влагу 
и  минеральное питание, доступность которых 
существенно ограничивается наличием подсти-
лающих вечномерзлых грунтов и коротким веге-
тационным периодом.

В  этих условиях фактор самоизреживания 
древостоев в  результате световой конкуренции 
в процессе роста и развития перестает быть до-
минирующим в  формировании горизонтальной 
структуры, и  особенности пространственного 
расположения деревьев в большей степени зави-
сят от распространения семян и  выживаемости 
молодых особей. В  свою очередь редкостойный 
характер древесного яруса обеспечивает потен-
циальную возможность постоянного поступле-
ния новых экземпляров в  древостой, создавая 
условия для формирования разновозрастной его 
структуры. Очевидно, что в таких условиях рас-
пределение деревьев по площади должно стре-
миться к случайному, что и было принято в каче-
стве проверяемой гипотезы.

Многие исследователи древесной раститель-
ности ЛТЭ отмечают групповой характер рас-
положения деревьев, формирующих, особенно 
на границе с  тундровыми ассоциациями, сво-
еобразные агрегации (биогруппы), состоящие 
из двух и более стволов [1, 18–21 и др.]. Однако 
за пределами рассмотрения остаются вопросы: 
а)  какова доля биогрупп и  их количественный 
состав в структуре ценопопуляции; б) каков тип 
пространственной структуры и  какое влияние 
на него оказывают группы и  отдельно стоящие 
деревья; в) какова степень «заполняемости» де-
ревьями пространства; г) существует ли связь 
между морфометрическими характеристиками 
древостоя и  показателями, характеризующими 
степень их агрегированности?

Выяснению этих вопросов и  посвящена на-
стоящая работа.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Характеристика экспериментальных объектов
Исследования проводили на полуострове 

Таймыр на территории Таймырского государ-
1 http://www.pogodaiklimat.ru/climate/20891.htm.

ственного биосферного заповедника в  нижнем 
течении р. Лукунской (72.45˚–72.53˚ с. ш. и 105˚–
105.37˚ в. д.) В  геологическом плане территория 
представляет собой флювио-гляциально-аллю-
виальную террасу р. Хатанги, сложенную песка-
ми и  супесями со значительными линзами тор-
фов мощностью до 5–7  м, с  преобладающими 
абсолютными отметками 25–40  м. На террито-
рии повсеместно развиты криогенные процессы 
и формы рельефа, встречается значительное ко-
личество термокарстовых озер [20].

Климат по данным метеостанции Хатанга1, 
расположенной в  110  км в  юго-западном на-
правлении, характеризуется исключительной 
суровостью. Среднемноголетняя температура 
воздуха за период инструментальных измерений 
с  1906 г. по 2022 г. составляет –12.4°C, а  абсо-
лютный минимум достигает –59°C. Средняя по-
ложительная температура воздуха наблюдается 
в период с июня по сентябрь, но в течение всего 
периода возможны отрицательные температуры. 
Наиболее теплый месяц – июль со средней тем-
пературой +12.5°C, среднегодовое количество 
осадков – 280 мм. Устойчивый снежный покров 
устанавливается в сентябре и сходит в июне, его 
максимальная глубина может достигать в отдель-
ные годы 83 см, но обычно не превышает 44 см.

Изучаемые древостои представлены монодо-
минантными разновозрастными лиственничны-
ми редколесьями и рединами [22] из лиственницы 
Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.). В  геогра-
фическом аспекте популяция образует северную 
границу распространения лесной растительности 
в лесотундровом экотоне на правобережье р. Ха-
танги [1, 20, 23]. На ценотическом уровне ЛТЭ 
в  пределах рассматриваемой территории пред-
ставлен сложной мозаикой из лесотундровых 
и озерно-болотных комплексов (рис. 1).

Лесная растительность приурочена к плакор-
ным пространствам, занимая повышенные эле-
менты рельефа и  пологие склоны. Преоблада-
ющим типом почв под лесной растительностью 
являются криоземы (мерзлотно-таежные нео-
глеенные почвы), различающиеся по мощности 
и  степени оторфованности верхних горизонтов, 
а также насыщенности их растительными остат-
ками. Широко распространены проявления кри-
огенных процессов, обусловленных сезонным 
протаиванием вечной мерзлоты. Типологическая 
структура не отличается большим разнообразием. 
Повсеместно преобладают кустарничково-тра-

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...
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вяные фитоценозы с  различным сочетанием 
и долей участия в травяно-кустарничковом яру-
се: Betula exilis Sukaczev, Salix hastata L., Vaccinium 
uliginosum L., Ledum decumbens (Aiton) Lodd. 
ex Steud., Cassiope tetragona (L.) D. Don, Dryas 

punctata Juz, Carex arctisibirica (Jurtsev) Czerep., 
Eriophorum vaginatum L. и  др. высотой 25–40  см 
с  проективным покрытием 30–50% и  хорошо 
развитым мохово-лишайниковым ярусом из 
Tomentypnum nitens (Hedw.) Loeske, Hylocomium 
splendens (Hedw.) Brunch et al., Aulacomnium 
turgidum (Wahlenb.) Schwägr., Cetraria islandica 
(L.) Ach., Cladonia rangiferina (L.) F. H. Wigg., 
C. stellaris (Opiz) Pouzar et Vězda, Dactylina arctica 
(Hook. F.) Nyl. и др. с проективным покрытием 
50–90%. Кустарниковый ярус отсутствует, хотя 
встречаются отдельные экземпляры Duschekia 
fruticosa (Rupr.) Pouzar высотой 1.5–2.5 м [20].

Горизонтальную структуру исследовали на 
10  постоянных пробных площадях (ПП), зало-
женных в 1990 г. (табл. 1), последний этап инвен-
таризации проведен в 2021 г.

Характерной особенностью изучаемой по-
пуляции является ее разновозрастность [24]. 
Средний возраст определяется соотношением 
деревьев, находящихся на различных стадиях он-
тогенеза, и отражает процесс генезиса отдельных 
древостоев. Наиболее старые древостои характе-
ризуют близкую к климаксовой стадию, в кото-
рой преобладают старовозрастные деревья с ми-
нимальной долей молодого поколения (ПП  11, 
15). Молодые, напротив, отражают процесс ак-

Рис. 1. Фрагмент космического снимка (https://www.
google.com/intl/ru/earth/ versions/#earth-pro) цент
ральной части участка Лукунский: серо-зеленым цве-
том представлена лесная растительность, светло-жел-
тым – тундровая растительность, черным – водные 
объекты, зеленым – элементы гидросети, кружками 
красного цвета отмечены места расположения проб-
ных площадей.

Таблица 1. Характеристика древесного яруса ценопопуляции Larix gmelinii по данным измерений на пробных площадях

№ ПП Размер ПП, 
м × м

Число 
стволов, 

экз/га

Возраст*, 
лет Диаметр*, см Высота*, м

Сумма пло-
щадей 

сечений, 
м2/га

Сомкнутость 
полога,

%

Запас 
стволовой 

древесины, 
м3/га

11 50 × 50 592 199
43–407

11.5
2.5–27.2

6.5
2.6–11.1 7.07 34 24.8

12 100 × 50 436 207
47–431

9.9
2.3–22.9

5.3
2.1–9.0 3.93 19 11.4

13 100 × 50 318 208
48–391

8.1
2.3–18.0

4.5
2.0–8.2 1.97 12 5.2

14 100 × 50 468 69
27–220

6.5
1.9–19.9

4.4
2.1–8.8 2.24 20 6.4

15 100 × 50 570 186
40–378

8.5
2.0–19.3

4.9
1.9–9.0 3.85 26 11.1

16 100 × 100 137 150
40–407

8.9
2.1–19.7

4.8
1.8–8.8 1.07 9 3.1

17 100 × 50 334 139
49–321

8.9
2.2–19.4

5.1
1.6–9.9 2.46 14 7.3

18 100 × 50 326 164
48–365

10.5
2.2–20.5

6.3
1.5–9.2 3.35 17 10.8

19 100 × 100 318 113
33–214

6.9
1.8–19.4

4.4
1.7–10.1 1.55 10 4.9

20 100 × 50 346 156
51–402

9.3
2.2–18.8

5.0
1.7–9.1 2.74 16 7.8

* В числителе приведены среднеарифметические значения, в знаменателе – интервал морфометрических параметров.

БОНДАРЕВ, СЕКРЕТЕНКО
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тивного формирования древостоя с  преоблада-
нием молодых экземпляров (ПП  14). Большая 
же часть исследованной популяции представлена 
промежуточными стадиями онтогенеза.

Методика исследований
Пробные площади закладывали с  помощью 

стандартных методик [25, 26]. Для анализа гори-
зонтальной структуры древостоя использовали 
метод квадратов (учетных ячеек) [27]. Принци-
пиальными требованиями для этого метода яв-
ляются: отсутствие перекрытия отдельных ячеек 
и постоянство их площади. Размер ячеек разли-
чался по пробным площадям и  определялся ус-
ловной площадью, приходящейся на одно дерево 
[28, 29], по выражению

                                 ,iS
N

= S
                                  (1)

где Si – площадь учетной ячейки, м2; S – площадь 
пробной площади, м2; N – количество отдельных 
экземпляров (деревьев), экз/га.

После определения размера элементарной 
площадки вычисляли ее стороны и производили 
разбивку пробной площади регулярной сеткой 
ячеек в соответствии с установленными размера-
ми. На каждой элементарной площадке подсчи-
тывали количество отдельно стоящих деревьев, 
а также отдельных групп и составляющих их эк-
земпляров.

Для каждой учетной ячейки определяли не-
сколько показателей, характеризующих число 
особей и  характер их агрегированности: а) об-
щее количество как одиночных деревьев, так 

и входящих в состав отдельных групп; б) коли-
чество отдельных групп; в) количество экзем-
пляров в  каждой группе. К  группе относили 
агрегацию особей в  количестве 2 экз. и  более. 
Диагностическим признаком группы являлось 
наличие кратно меньшего расстояния между 
отдельными экземплярами в группе, по сравне-
нию с  расстоянием между отдельно стоящими 
деревьями или их агрегациями, либо наличие 
общего основания, из которого росли два ство-
ла и более. Среднее расстояние между особями 
определяли путем возведения выражения (1) 
в степень ½ [30].

Для оценки типа горизонтального разме-
щения деревьев использовали индекс диспер-
сии Морисита (Iδ) [31–33]: значения индекса 
больше единицы характерны для групповых 
распределений и  меньше единицы – для рав-
номерных, в  случае Iδ=1 распределение явля-
ется случайным (рис.  2). Расчет индексов вы-
полняли в  двух вариантах. В  первом варианте 
в  ячейках подсчитывали количество деревьев 
независимо от того, были ли деревья одиночно 
стоящими или принадлежали агрегации (груп-
пе) деревьев. При втором варианте каждая от-
дельная агрегация деревьев (группа) выступала 
в  качестве одного учетного экземпляра, наря-
ду с  отдельно стоящими деревьями, которые 
в  данном случае рассматривались как группа, 
состоящая из одного дерева. Сравнение резуль-
татов этих вариантов расчета индексов позво-
ляет сделать предположения о том, существуют 
ли иные механизмы и  масштабы взаимодей-
ствия деревьев, помимо образования есте-
ственных биогрупп.

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...
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Рис. 2. Группировка пробных площадей (11–20) по типам пространственной структуры: а – групповое расположение 
деревьев, б – переходный тип от группового к случайному, в – случайное. Линии характеризуют изменение индекса 
Морисита в зависимости от размера ячейки.
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Расчет индексов дисперсии Морисита при пе-
ременных размерах ячеек и оценку зависимости 
Iδ от морфометрических показателей древостоя 
выполняли в приложении Excel пакета офисных 
программ Microsoft Office. Для дополнительных 
вычислений, например, моделирования одно-
родного пуассоновского распределения, исполь-
зовали скрипты, написанные с  помощью языка 
программирования R [34].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика пространственного  
расположения деревьев на пробных площадях
В процессе измерений фиксировали степень 

агрегированности деревьев путем учета от-
дельных групп и  количества составляющих их 
деревьев (табл.  2). Среднее расстояние между 

особями оказалось достаточно стабильным – 
5.4±1.2 м, и лишь в случае редины (ПП 16) зна-
чение оказалось существенно выше – 8.5 м. Все 
исследуемые древостои имеют сложную гори-
зонтальную структуру, включающую как отдель-
но стоящие деревья, так и их группы, состоящие 
из различного числа особей (от 2 до 5). Степень 
агрегированности, определяемая как доля де-
ревьев, составляющих группы в общем количе-
стве особей, колеблется от 17 до 32%. В составе 
групп во всех случаях преобладает парная агре-
гация деревьев – 83%.

Размеры учетных ячеек, рассчитанные по 
уравнению (1), варьируют в достаточно широких 
пределах – от 17 до 72  м2 (табл.  3); их заполняе-
мость по отдельным пробным площадям приве-
дена в Приложении 1, доступном в эл. версии.

Таблица 2. Характеристика агрегированности деревьев на пробных площадях

№ ПП Среднее расстояние 
между особями, м

Доля ство-
лов в груп-

пах,%

Количество отдельных групп

итого,
шт./га

в том числе по числу входящих экземпля-
ров, %

2 3 4 5
11 4.1 20 48 75 8 17
12 4.8 17 30 73 13 7 7
13 5.6 24 36 89 11
14 4.6 32 66 79 15 6
15 4.2 19 52 92 8
16 8.5 31 18 83 11 6
17 5.5 22 44 91 9
18 5.6 20 30 80 20
19 5.6 19 26 73 19 8
20 5.4 17 28 93 7

Среднее значение 5.4 22 42 83 12

Среднеквадратическое от-
клонение 1.2 5.4 12.3 7.9 4.6

БОНДАРЕВ, СЕКРЕТЕНКО

Таблица 3. Распределение ячеек по числу расположенных на них деревьев

№ ПП Размер ячейки, м2
Доля ячеек с количеством деревьев, %

0 1 2 3 4 5
11 17 38 37 15 6 3 1
12 23 45 34 14 5 1 1
13 31 38 38 15 8 1
14 21 42 32 16 6 2
15 18 39 35 20 5 1 1
16 72 44 37 13 2 4
17 30 40 35 15 7 3
18 31 42 34 19 3 3
19 31 42 32 15 7 2 2
20 29 39 32 22 5 1 1

Среднее значение 41 35 16 5 2 1
Среднеквадратическое отклонение 2.3 2.2 2.9 1.9 1.2 0.9
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Рис. 3. Проверка гипотезы о случайном расположении деревьев моделированием однородного пуассоновского про-
цесса: A – для отдельных деревьев, Б – для агрегаций деревьев. Цифрами указаны номера пробных площадей. Сплош-
ная красная линия отражает изменение индекса Морисита в зависимости от размера квадрата, огибающие пунктир-
ные линии ограничивают зону моделирования для различных уровней пуассоновского процесса.

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...

Расчет индекса дисперсии Морисита
Проверку соответствия предположения об од-

нородном независимом расположении объектов 
данным наблюдений выполняли на основе рас-
считанных значений индекса Iδ (табл. 4). Резуль-
таты расчета индекса Iδ для общего количества де-
ревьев без учета их агрегированности приведены 
на рис. 2. Для трех древостоев установлено груп-
повое расположение деревьев, при котором зна-
чение Iδ>1, для пяти – случайное и для оставших-
ся двух характер распределения носит переходный 
характер – от случайного к групповому. По мере 
увеличения размера ячейки значение Iδ → 1.

На рис.  3А приведены результаты проверки 
нулевой гипотезы моделированием однород-
ного пуассоновского процесса для отдельных 

деревьев. Для ПП 14, 19, в  меньшей степени 
для ПП 12 характерен «выход» графика изме-
нения  Iδ в  зависимости от размера ячейки за 
пределы пуассоновского процесса или области 
принятия нулевой гипотезы [10], особенно при 
небольших размерах ячеек, что свидетельствует 
об агрегированном характере горизонтальной 
структуры. Учет агрегаций деревьев (рис.  3Б) 
существенно меняет картину. Значение Iδ ста-
новится меньше 1, хотя достоверно от нее не от-
личается. Групповое распределение сохраняется 
только для ПП  19. Для большинства же проб-
ных площадей сохраняется случайный тип про-
странственного распределения (ПП  11, 12, 14, 
19, 20), но в то же время для некоторых (ПП 13, 
15, 16) отмечается переходный тип от случайно-
го к равномерному.
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Анализ связи индекса дисперсии Морисита  
с морфометрическими характеристиками  

древостоев

Для выявления возможных факторов, опре-
деляющих характер горизонтальной структу-
ры, расcчитывали соотношение Iδ с  морфо-
метрическими характеристиками: диаметром, 
высотой, возрастом, сомкнутостью полога, ко-
личеством экземпляров (густотой) и  запасом 
стволовой древесины, а  также долей участия 
отдельных групп в  структуре древостоя. Ана-
лиз проводился в двух вариантах: в первом слу-
чае – для Iδ, вычисленного без учета агрегации 
деревьев в группы, во втором – с учетом груп-
пировки деревьев.

Без учета агрегации деревьев (рис. 4) положи-
тельная связь, при которой отмечается увеличе-
ние анализируемого показателя с ростом значе-
ния Iδ, выявлена с долей участия отдельных групп 
деревьев и густотой. Для среднего диаметра, вы-
соты и возраста тренд отрицателен. В случае сом-
кнутости полога и объема стволовой древесины 
тренды менее выражены, поскольку данные ха-
рактеристики тесно связаны с  рассмотренными 
выше, тренды изменения которых имеют разно-
направленный характер.

В целом агрегированный тип горизонтальной 
структуры характерен для более молодых дре-
востоев, с  большим участием отдельных групп 
деревьев, более сомкнутых, имеющих большую 
густоту и  меньшие значения средней высоты 
и  диаметра. И  напротив, случайный характер 
распределения в большей степени присущ разре-
женным древостоям с преобладанием старовоз-
растных крупных деревьев.

При включении в  анализ агрегации деревьев 
картина принципиально не меняется, за исклю-
чением соотношения Iδ с долей отдельных групп, 
где тенденция изменяется на противоположную, 
т. е. значение Iδ возрастает по мере уменьшения 
доли отдельных групп в составе древостоя. Впро-
чем, для обоих вариантов зависимости оказались 
незначимыми (p  > 0.05), а  значение Iδ соответ-
ствует случайному расположению деревьев.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

А.В. Кнорре [19], характеризуя особенности 
древесной растительности участка Ары-Мас, 
выделяет достаточно много типов простран-
ственного размещения деревьев, которые можно 
свести к  нескольким группам: а) относительно 
равномерное с  незначительным участием групп 
деревьев; б) смешанное (равномерное и  нерав-
номерное) с  участием как отдельных деревьев, 
так и их групп, в составе которых обычно от 2 до 
7 стволиков; в) групповое из 20–50 деревьев, раз-
деленных не занятыми древесной растительно-
стью пространствами; г) групповое (куртинное) 
с  преобладанием групп деревьев, объединен-
ных в куртины с количеством стволиков от 2 до 
15 (40) экз. Последняя группа чаще характерна 
для редин, в то время как все остальные группы 
представлены в редколесьях.

Большинство исследователей в  качестве ха-
рактерной особенности древесной растительно-
сти в лесотундровом экотоне Таймыра отмечают 
наличие группового расположения деревьев [1, 
18–20, 35 и др]. При этом количественные оцен-
ки численности отдельных биогрупп варьируют 
в  достаточно широких пределах – от 2–4 [1, 18] 
до 20–50 [1, 19], а в составе отдельных биогрупп, 

БОНДАРЕВ, СЕКРЕТЕНКО

Таблица 4. Результаты расчета индекса Iδ

№ ПП Число ячеек, 
шт.

Количество экземпляров на пробной площади, шт. Значение индекса Iδ

без учета агрегации с учетом агрегацииа без учета агрега-
ции с учетом агрегации

11 144 147 127 1.21** 0.92
12 242 217 163 1.36*** 0.89
13 162 159 141 1.01 0.80
14 231 233 168 1.48*** 0.96
15 288 282 141 1.05 0.80
16 156 133 115 1.17 0.74*
17 162 161 139 1.13 0.84
18 162 156 143 1.14 0.89
19 324 333 292 1.41*** 1.16**
20 171 170 152 1.00 0.88

Примечание. а – учтены одиночные экземпляры и отдельные группы. Уровень значимости: * – 0.05, **– 0.01, *** – 0.001.
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Рис. 4. Соотношение индекса дисперсии Морисита (Iδ) и морфометрических показателей: а – с количеством агрега-
ций в структуре древостоя, б – со средним возрастом, в – со средним диаметром, г – со средней высотой, д – с сом-
кнутостью полога, е – с количеством деревьев, ж – с запасом стволовой древесины. Пунктиром показана линия ли-
нейного тренда.

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...
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расположенных вне лесных участков, число от-
дельных стволиков может достигать 125 экз. [35]. 
Вместе с  тем в  типичных лесотундровых редко-
лесьях преобладает одиночное расположение де-
ревьев [19, 35]. Этот вывод подтверждают и наши 
исследования. На северной границе распростра-
нения типичных редколесий из лиственницы 
Гмелина преобладает одиночное расположение 
деревьев, доля экземпляров, представленных от-
дельными группами, редко превышает 30%, при 
этом преобладают агрегации, состоящие из двух, 
реже трех стволов.

Многие исследователи сходятся во мнении, 
что размещение деревьев в естественных древо-
стоях меняется с  возрастом. Причинами нерав-
номерности горизонтальной структуры могут 
выступать особенности обеспечения семенами 
и неоднородности микроусловий среды [29] либо 
способ размножения, неоднородность среды, 
определяемая абиотическими или биотическим 
условиями, а  также взаимодействие растений 
между собой и  окружающей средой [36]. При 
этом для одновозрастных древостоев характер 
горизонтальной структуры меняется от группо-
вого в молодом возрасте к случайному или регу-
лярному к возрасту спелости [29, 37–39 и др.].

В темнохвойных разновозрастных древостоях 
Сибири и  Урала чаще отмечается агрегирован-
ное (групповое) размещение деревьев по площа-
ди с чередованием плотных биогрупп и световых 
окон в пологе [30, 40–44 и др.]. Аналогичный тип 
горизонтальной структуры отмечается в  сосня-
ках Казахского мелкосопочника, произрастаю-
щих в условиях повышенной аридности климата 
[45]. В то же время для абсолютно разновозраст-
ных коренных ельников, находящихся в  стадии 
климакса в  подзоне северной и  средней тайги 
Республики Коми, характерно случайное раз-
мещение деревьев, описываемое однородным 
процессом Пуассона [46, 47]. Аналогичный тип 
горизонтальной структуры выявлен в этом реги-
оне и для перестойного постпирогенного сосня-
ка, имеющего ступенчато-разновозрастный тип 
возрастной структуры [48].

Проведенный анализ показывает, что для 
исследованных нами древостоев достаточно 
типичным, хотя и  не всегда однозначным пра-
вилом является формирование групповой струк-
туры. Вместе с  тем наличие агрегаций деревьев 
(биогрупп), отличающихся значительной про-
должительностью своего существования, вно-
сит определенный диссонанс в  типизацию про-

странственного размещения особей, поскольку 
сами биогруппы, выступающие как самостоя-
тельный элемент формирования горизонтальной 
структуры, могут быть размещены случайно либо 
регулярно, или формировать группы более высо-
кого ранга (куртины). В связи с этим подход, ис-
пользуемый нами в настоящей работе, при кото-
ром на первом этапе анализируется размещение 
отдельных деревьев без учета их агрегации, а на 
втором в анализ включаются как отдельно стоя-
щие деревья, так и их агрегации, представляется 
вполне рациональным, поскольку более полно 
отражает характер горизонтальной структуры 
изучаемых ценопопуляций.

Таким образом, для древостоев лиственницы 
Гмелина, формирующих северную границу рас-
пространения древесной растительности в  вос-
точной части полуострова Таймыр, характерна 
достаточно сложная мозаичная структура как на 
популяционном уровне, так и на уровне отдельных 
ценопопуляций, которая включает отдельно стоя-
щие деревья, их группы, состоящие из различного 
числа особей, а  также значительные по площади 
пространства, не занятые древесной раститель-
ностью. Исследуемым древостоям присущ ком-
бинированный (смешанный) тип горизонтальной 
структуры с преобладанием случайного простран-
ственного распределения особей. Агрегированный 
тип горизонтальной структуры характерен для бо-
лее молодых древостоев, с большим участием от-
дельных групп деревьев, более сомкнутых, имею-
щих большую густоту и меньшие значения средней 
высоты и диаметра. И напротив, случайный харак-
тер распределения в большей степени присущ раз-
реженным древостоям с преобладанием старовоз-
растных крупных деревьев.

Результаты проведенных исследований под-
твердили тестируемую нами гипотезу о  пре-
обладании случайного характера в  сложении 
горизонтальной структуры древесного яруса це-
нопопуляции лиственницы Гмелина на север-
ном пределе ее распространения, но при этом 
следует учитывать, что конкретный тип про-
странственного распределения определяется 
также стадией онтогенеза, в которой находится 
древостой.

Работа выполнена в  рамках проекта 
FWES‑2021–0010 «Научные основы сохране-
ния ресурсного и  экологического потенциала 
лесов Сибири в  условиях кумулятивных антро-
погенных и  природных рисков» (Рег. НИОКТР 
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Horizontal Pattern of Trees in the Cenopopulation of Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.  
in the Forest Tundra Ecotone on the Taimyr Peninsula

A. I. Bondarev1, *, O. P. Secretenko1

1Forest Institute, Federal Research Center Krasnoyarsk Scientific Center, Siberian Branch, Russian  Academy of Sciences,
660036, Krasnoyarsk
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The features of the horizontal spatial structure of multi-aged open forests of Gmelin larch (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.), 
forming the northern limit of tree vegetation in the forest-tundra ecotone in the eastern part of the Taimyr Peninsula, 
are considered. It was found that all studied tree stands are characterized by a mosaic structure, in which areas occupied 
by woody vegetation alternate with open spaces, the area of which ranges from 37 to 50%. In all cases, the composition 
of the tree layer includes both single trees and their aggregations (biogroups), share of which varies from 17 to 32%. Pair 
aggregation of trees predominates in biogroups, amounting to 83%. The predominance of the random nature of the 
location of trees in the formation of the horizontal pattern has been snown, but the specific type of spatial distribution 
is also determined by the stage of ontogenesis in which the cenopopulation is located.

Keywords: Taimyr Peninsula, Gmelin larch, forest-tundra ecotone, horizontal pattern, cenopopulation, Morisita 
dispersion index, homogeneous Poisson process


