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Изучена структура пространственных элементов (простых и сложных индивидов, клональных ко-
лоний) ценопопуляций березы пушистой (Betula pubescens Ehrh.) в северотаежных кустарничково-
зеленомошных сосново-еловых лесах, находящихся на разных стадиях послепожарной сукцессии
(давность пожара от 8 до 380 лет). Установлено, что в процессе сукцессии в составе ценопопуляций
березы пушистой существенно изменяется соотношение элементов, образованных единичными
особями и разным числом партикул; компонентное разнообразие элементов (наличие в их составе
деревьев, крупного и мелкого подроста); доля участия каждого из компонентов. Выявлены особен-
ности структуры ценопопуляций березы пушистой, характерные для разных стадий послепожарно-
го восстановления северотаежных сосново-еловых лесов. Охарактеризованы сукцессионные про-
цессы в северотаежных сосново-еловых лесах, которые могут являться факторами структурных
трасформаций ценопопуляций исследованного вида.
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Анализ работ, исследующих характер про-
странственного размещения древесных растений
[1–18], показывает, что выявление закономерно-
стей формирования пространственной структуры
ценопопуляций лесообразующих видов на протя-
жении многих лет остается одной из актуальных
проблем фитоценологии.

Наиболее сложная пространственная структу-
ра характерна для видов, имеющих не только се-
менное, но и вегетативное возобновление. В этих
случаях в качестве пространственных элементов
ценопопуляций выступают не только простые
индивиды – отдельные особи семенного проис-
хождения, но и сложные индивиды и клональные
колонии – группы из нескольких (многих) осо-
бей вегетативного происхождения [19–21]. Таким
образом, каждый из этих элементов имеет не
только индивидуальную пространственную пози-
цию, но и различия в составе и структуре (размер-
ной, возрастной, онтогенетической и т.д.). Имен-
но таким характером структуры ценопопуляций
отличается Betula pubescens Ehrh., произрастаю-
щая в редкостойных лесах северной тайги.

Согласно данным Федерального Агенства Лес-
ного Хозяйства России, в разных районах на севе-
ре Европейской части России мелколиственные
леса, формирующиеся на территориях с нару-
шенным в результате рубок и пожаров лесным
покровом, составляют от 20 до 50% лесопокрытой
площади [22]. Их основными лесообразующими
видами являются береза пушистая и береза по-
вислая (Betula pendula Roth). Березовые леса в та-
ежной зоне Европейской России характерны для
начальных стадий восстановительных сукцессий
темнохвойных лесов после катастрофических на-
рушений – сплошных рубок, пожаров, ветрова-
лов. В средней и южной тайге они с течением
времени при отсутствии нарушений сменяются
еловыми или пихтово-еловыми лесами с еди-
ничным участием мелколиственных видов в со-
ставе древостоя. Береза пушистая и береза по-
вислая выступают здесь как серийные виды.
В редкостойных лесных сообществах северной
тайги ценотическая роль березы пушистой явля-
ется совершенно иной. Этот вид выступает как
серийный лесообразующий в первые 100 лет по-
сле пожара, затем на средних стадиях сукцессии в
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период максимума развития первого послепо-
жарного темнохвойного древостоя его роль резко
снижается, а на поздних стадиях восстановления
в результате развития процессов оконной дина-
мики вновь существенно возрастает. При давно-
сти пожара 350–500 лет доля участия березы пу-
шистой в составе северотаежных еловых и сосно-
во-еловых лесов по числу стволов составляет до
40%, по запасу – 20–40% [23, 24]. Несмотря на
биологическое и ресурсное значение разных ви-
дов р. Betula в современном, существенно нару-
шенном лесном покрове России, сведения о
структурных особенностях и сукцессионной ди-
намике их ценопопуляций остаются весьма огра-
ниченными [17, 25–27].

Цель настоящего исследования состояла в
анализе структуры пространственных элементов
ценопопуляций Betula pubescens на разных этапах
восстановительных послепожарных сукцессий
северотаежных сосново-еловых лесов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Структура ценопопуляций березы пушистой
изучалась на территории Кольского полуострова
(67°30′–68°10′ с.ш., 33°57′–34°21′ в.д.) (рис. 1) в
северотаежных кустарничково-зеленомошных
сосново-еловых лесах, в которых основными ле-
сообразующими видами выступают Picea obovata
Ledeb., Pinus sylvestris L., Betula pubescens. Иссле-
дованы сообщества, находящиеся на разных ста-
диях послепожарной восстановительной сукцес-
сии (давность пожара 8, 80, 150, 200 и 380 лет).
В районе исследований сосново-еловые леса рас-
полагаются на ровных участках и в нижних частях
пологих склонов моренных равнин, сложенных

четвертичными супесчаными и песчаными зава-
луненными отложениями. В этих условиях под
сосново-еловыми лесами формируются иллю-
виально-гумусовые подзолы, имеющие профиль
O-E-BH-(BF)-C, мелкоподзолистые, иллюви-
ально-многогумусовые, песчано-супесчаные, сред-
не скелетные [28]. По классификации Всемирной
справочной базы (WRB) они идентифицированы
как Albic Carbic Podzols (Arenic) [29]. Иллювиаль-
но-гумусовые подзолы отличаются небольшой
мощностью (до 60–70 см) и четкими морфологи-
ческими и химическими различиями генетиче-
ских горизонтов. Профильная дифференциация
обусловлена перераспределением химических
элементов с образованием иллювиального гори-
зонта, для которого характерно накопление окса-
латорастворимых соединений Al и Fe, а также
фульватного гумуса, содержание которого со-
ставляет 4–5% [30].

Древесный ярус (особи с диаметром ствола на
высоте 1.3 м более 4 см) в ненарушенных сосново-
еловых лесах сформирован тремя видами: Picea
obovata, Pinus sylvestris и Betula pubescens. Особен-
ностями эдификаторного яруса изученных сооб-
ществ (табл. 1) являются разреженность, низкие
значения средней высоты и диаметра лесообразу-
ющих видов и общей относительной суммы пло-
щадей сечений (13–17 м2/га). В составе полога
подроста выделялись два компонента: крупный
подрост – особи с диаметром на высоте 1.3 м ме-
нее 4 см и мелкий подрост – особи высотой менее
1.3 м. В изученных лесах в составе полога подро-
ста представлены те же виды, что и в древесном
ярусе.

Основу травяно-кустарничкового яруса во
всех изученных сообществах формируют Vaccini-

Рис. 1. Расположение района исследований на территории Кольского полуострова.
Fig. 1. Location of the study area on the Kola Peninsula.
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um myrtillus L., V. vitis-idaea L., Empetrum hermaph-
roditum Hagerup.; общее покрытие яруса составля-
ет от 30 до 40% с максимумом в интервале от 50 до
100 лет [24, 31]. Видовой состав и проективное по-
крытие напочвенного покрова в изученных сооб-
ществах определяются давностью нарушения.
В мохово-лишайниковом ярусе доминирует Pleu-
rozium schreberi (Brid.) Mitt., участвуют виды р. Di-
cranum Hedw., Hylocomium splendens (Hedw.) B.S.G.
Проективное покрытие яруса составляет 70–90%.

Давность пожара в изученных лесах устанав-
ливалась по кернам, которые отбирались у живых
деревьев с пожарными повреждениями стволов в
радиусе 50–100 м от пробной площади (не менее
5 особей). В сообществе c давностью пожара 380 лет
продолжительность беспожарного периода была
оценена на основе протяженности непрерывного
возрастного ряда, составленного из особей двух
лесообразующих видов хвойных [32].

Во всех сообществах были заложены постоян-
ные пробные площади размером 0.1–0.2 га. На
каждой из них по квадратам размером 5 × 5 м был
проведен учет всех особей древесных растений се-
менного и вегетативного происхождения высотой
более 0.1 м. Учет особей меньшего размера (в воз-

расте более 1 года) был выполнен на 40–100 пло-
щадках, размером 1 × 1 м, равномерно располо-
женных в пределах пробной площади. У всех осо-
бей определялись основные размерные параметры
(диаметр на высоте 1.3 м и у основания ствола, вы-
сота) и пространственные координаты.

Анализировалась сукцессионная динамика
элементов ценопопуляций березы пушистой
(простых и сложных индивидов, клональных ко-
лоний) по общей численности особей и партикул,
компонентному разнообразию (доле участия де-
ревьев, крупного и мелкого подроста), представ-
ленности каждого из компонентов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Начальная стадия сукцессии – заселение гари 

древесными растениями (давность пожара 8 лет)
В начале восстановительного периода про-

странственные элементы ценопопуляций березы
пушистой отличаются относительно высокой
средней численностью особей и парциальных об-
разований в своем составе (9.0 ± 0.7 экз.) и широ-
ким диапазоном их числа (1–57 экземпляров).
В этот период одночленные элементы (одиночные

Таблица 1. Характеристики древостоев на исследованных пробных площадях
Table 1. Forest stands data from the investigated simple plots

Примечание: P – Pinus sylvestris, S – Picea obovata, B – Betula pubescens. * – деревья допожарного происхождения; прочерк озна-
чает отсутствие данных.
Note: P – Pinus sylvestris, S – Picea obovata, B – Betula pubescens. * – individuals of pre-fire origin; dash means no data.

Пробная 
площадь

Sample plot

Давность 
пожара, лет

Time since last
fire (years)

Вид
Species

Сумма площадей 
сечений, м2 га–1

Basal area
(m2 ha–1)

Густота, экз. га–1

Density (ind. ha–1)

Средние
Average

возраст, лет
age

(years)

диаметр на 
высоте 1.3 м. 

см
DBH (cm)

высота, м
tree height

(m)

L4 8 P* 3.4 79 102 23.5 13.7
S* 0.14 6 120 17.0 10.5
B* 0.1 22 82 7.7 5.0

L7 80 P* 1.1 13 220 32.0 18.0
P 11.3 587 76 15.6 13.3
S 0.7 160 58 12.3 0.7
B 5.5 1262 77 7.4 9.1

L8 150 P 16.4 387 106 23.2 16.2
S 6.0 433 125 13.3 13.3
B 3.6 307 – 12.2 10.7

L5 200 P* 3.05 20 252 44.1 17.1
P 7.1 173 140 22.8 14.1
S 4.1 333 135 12.5 13.7
B 1.5 400 86 6.9 6.3

L3 380 P 4.7 66 306 30.1 16.8
S 4.4 182 215 16.4 13.9
B 3.3 352 156 11.1 9.7
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деревья, одиночные особи крупного или мелко-
го подроста) в составе ценопопуляции березы пу-
шистой редки и составляют менее 10% (рис. 2a).
Основная часть элементов (67%) состоит из 2–
10 партикул. Примерно 20% приходится на круп-
ные группы, включающие от 20 до 57 партикул.

Поскольку древостой и подрост березы пуши-
стой практически полностью погибают во время
пожаров средней и высокой интенсивности, на
начальной стадии восстановления практически
все (99%) пространственные элементы не имеют
в своем составе деревьев (рис. 2b) и состоят толь-
ко из подроста, возраст которого не превышает
давности пожара. Крупный подрост представлен
в составе примерно 40% пространственных эле-
ментов (рис. 2c), как правило, его количество
ограничивается 1–5 экземплярами, максимум со-
ставляет 13 экземпляров. Мелкий подрост пред-
ставлен практически во всех локусах (рис. 2d).
Для ранней стадии сукцессии характерно наибо-

лее высокое среднее (8.1 ± 0.6 экз.) и максималь-
ное (45 экз.) количество мелкого подроста в со-
ставе пространственных элементов ценопопуля-
ций пушистой. В большинстве случаев они
включают от 2 до 10 экземпляров мелкого подро-
ста, но примерно 25% пространственных элемен-
тов состоят из более чем 10 партикул.

Анализ компонентной структуры простран-
ственных элементов ценопопуляций березы по-
казал, что в начале сукцессии преобладают (64%)
однокомпонентные элементы (рис. 3a), состоя-
щие только из мелкого подроста (рис. 3b). Доля
двухкомпонентных элементов примерно в 2 раза
меньше, они образованы крупным и мелким подро-
стом. Единично встречаются однокомпонентные
элементы, состоящие из особей крупного подро-
ста или трехкомпонентные элементы, включаю-
щие деревья допожарного происхождения, круп-
ный и мелкий подрост.

Рис. 2. Соотношение пространственных элементов, сформированных разным числом особей и партикул (a), имею-
щих в составе разное число деревьев (b), экземпляров крупного (c) и мелкого (d) подроста.
Fig. 2. The ratio of spatial elements formed by a different number of individuals and particles (a), having a different number of
trees (b), specimens of large (c) and small (d) undergrowth.
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Стадия хвойно-лиственного древостоя
(давность пожара 80 лет)

В течение первых десятилетий после пожара на
гари формируется сначала послепожарный бере-
зовый, а через 50–70 лет – елово-березовый дре-
востой, в котором на долю березы пушистой при-
ходится около 60% по числу стволов и около 30%
по запасу (табл. 1). Происходит последовательное
нарастание напряженности внутри- и межпопу-
ляционной конкуренции, что сказывается на вы-
живаемости молодых поколений березы пуши-
стой, в том числе мелкого и крупного подроста ве-
гетативного происхождения в составе клональных
колоний. Восстановление покрытия мохово-ли-
шайникового яруса приводит к снижению актив-
ности семенного возобновления березы.

По сравнению с начальной стадией сукцессии
существенно меняется соотношение простран-
ственных элементов, образованных разным чис-
лом особей и партикул (рис. 2a). Доля элементов,
состоящих из небольшого числа особей (1–4 экз.)
возрастает в 2 раза (75%), а доля многочленных
клонов (более 10 партикул) снижается в 4 раза и
составляет всего 8%. Существенно уменьшается
среднее (4.0 ± 0.3 экз.) и максимальное (38 экз.)
число партикул в составе пространственных эле-
ментов.

После формирования послепожарного березо-
вого древостоя появляются пространственные
элементы, имеющие в своем составе не только
подрост, но и взрослые деревья березы пушистой
послепожарного происхождения, в основном в ко-
личестве от 1 до 5 экземпляров, суммарная доля та-
ких элементов составляет около 15% (рис. 2b).
Формируются многоствольные клоны, включаю-
щие 5–7 стволов; их участие в этот период являет-
ся максимальным за всю сукцессию. Однако про-
должают существенно преобладать элементы, со-
стоящие только из подроста. Примерно половина
пространственных элементов отличается наличи-
ем в своем составе от 1 до 5 экземпляров крупного
подроста (рис. 2c); максимальное число составля-
ет 9 экземпляров. Мелкий подрост представлен
примерно в 80% всех пространственных элемен-
тов. Существенное отличие от начальной стадии
сукцессии состоит в том, что преобладающими
(70%) становятся элементы с небольшим количе-
ством (1–5 экземпляров) мелкого подроста в сво-
ем составе (рис. 2d). В соответствии с этим среднее
(2.7 ± 0.2 экз.) и максимальное (28 экз.) число осо-
бей мелкого подроста в составе пространствен-
ных элементов ценопопуляций березы пушистой
существенно снижаются.

В отношении компонентной структуры можно
отметить лишь заметное повышение доли уча-

Рис. 3. Компонентное разнообразие пространственных элементов (a) и состав 1-компонентных (b) и 2-компонент-
ных (c) элементов.
Fig. 3. Component diversity of spatial elements (a) and composition of 1-component (b) and 2-component (c) elements.
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стия 3-х компонентных пространственных эле-
ментов, включающих деревья, крупный и мелкий
подрост, которая возрастает до 10% (рис. 3a).
Преобладают по-прежнему 1-компонентные эле-
менты (60%), среди которых примерно 30% со-
ставляют одиночные деревья и одиночные особи
крупного подроста (рис. 3b). Двухкомпонентные
элементы ценопопуляции березы состоят в 90%
случаев из крупного и мелкого подроста (рис. 3с).

Стадия лиственно-хвойного древостоя 
(150 лет после пожара)

Этот период характеризуется началом возраст-
ного распада послепожарного березового древо-
стоя. Доля березы в составе древесного яруса сни-
жается до 25–40% по числу и до 10–15% по запасу
(табл. 1). Конкурентное воздействие елового дре-
востоя на березу пушистую неуклонно возраста-
ет. Происходит усыхание и выпадение из состава
соснового древостоя отдельных старых деревьев
допожарного происхождения, которые, как пра-
вило, присутствуют в составе древостоев сосно-
во-еловых лесов (табл. 1), что создает условия для
активизации семенного возобновления древес-
ных растений на ветровальных комплексах.

В составе ценопопуляций березы пушистой
начинают существенно преобладать моночлен-
ные пространственные элементы, доля которых
возрастает до 55% (рис. 2a). Представленность
многочленных клональных колоний сокращается
до минимума (2%). Среднее и максимальное чис-
ло особей и парциальных образований в составе
пространственных элементов продолжают сни-
жаться и составляют соответственно 2.7 ± 0.3 экз.
и 20 экз.

На рассматриваемой стадии отмечается наи-
более высокая за весь период сукцессии (около
40%) доля элементов, имеющих в своем составе
деревья – от 1 до 5 экземпляров, однако много-
ствольные клоны отсутствуют (рис. 2b). Доля эле-
ментов с участием крупного подроста по сравне-
нию с предшествующей стадией существенно не
изменяется (рис. 2c). В абсолютном большин-
стве случаев число особей крупного подроста не
превышает 5 экземпляров, и в среднем составля-
ет 1.2 ± 0.2 экз. при максимуме 14 экз. Характер-
ной особенностью этого периода является 2-кратное
(до 45%) по сравнению с предшествующей стади-
ей увеличение доли элементов, не имеющих в
своем составе мелкого подроста (рис. 2d). Сред-
нее число экземпляров мелкого подроста в соста-
ве пространственных элементов достоверно сни-
жается (до 1.0 ± 0.1 экз.). Отсутствуют клоны,
имеющие в своем составе более 7 экз. мелкого
подроста. Все это указывает на подавление актив-
ности вегетативного возобновления березы из-за
конкуренции подроста с взрослыми особями, до-
стигшими максимума развития.

При давности пожара 150 лет, как и на предше-
ствующих стадиях сукцессии, в составе ценопо-
пуляций березы преобладают 1-компонентные
элементы (рис. 3a), состоящие либо из одиноч-
ных деревьев, либо из одиночных особей крупно-
го или мелкого подроста. Однако их соотношение
между собой существенно отличается от соотно-
шения на других стадиях. Доля элементов, состо-
ящих из одиночных деревьев, является наиболее
высокой (30%) за весь период сукцессии (рис. 3b),
напротив, доля элементов, состоящих из одиноч-
ных особей мелкого подроста, является наиболее
низкой по сравнению с другими стадиями (45%).
Эти особенности свидетельствуют о высоком
уровне конкуренции в клонах и подавлении про-
цессов семенного возобновления березы в связи с
завершением формирования плотного, высоко-
го, непроницаемого для семян мохового покрова
и восстановлением толщины лесной подстилки
[33]. Значительно реже, по сравнению с одноком-
понентными, встречаются 2-компонентные эле-
менты (рис. 3c), состоящие преимущественно из
крупного и мелкого подроста (75%). Их доля со-
ставляет около 20%. Низкой (около 10%) является
доля элементов, включающих все три основных
компонента ценопопуляций – деревья, крупный
и мелкий подрост.

Стадия хвойного древостоя с участием 
березы пушистой (200 лет после пожара)

К концу 2-го столетия после пожара заверша-
ется распад первого послепожарного березового
древостоя, достигшего возрастного предела (мак-
симальный зарегистрированный в районе иссле-
дований возраст березы составляет 240 лет). Его
сменяет древостой, состоящий в основном из бо-
лее молодых и малоразмерных деревьев, по срав-
нению с древостоем предшествующей стадии
сукцессии (табл. 1): их диаметр и высота в 2 раза,
а сумма площадей сечений – в 3 раза ниже, чем
при давности пожара 150 лет. Березовый древостой
испытывает в этот период наиболее сильное кон-
курентное воздействие первого послепожарного
сосново-елового древостоя, который достигает
максимума своего развития. В этот период с еди-
ничных деревьев начинается постепенный распад
елового древостоя; продолжается выпадение из со-
става соснового древостоя отдельных старых дере-
вьев допожарного происхождения (табл. 1). Коли-
чество ветровальных комплексов возрастает.

Соотношение в составе ценопопуляций бере-
зы пространственных элементов, сформирован-
ных разным числом особей и партикул, сходно с
наблюдавшимся при давности пожара 150 лет
(рис. 2a). Заметно (с 64 до 83%) возрастает доля
элементов, в составе которых нет деревьев (рис. 2b),
что на этой стадии является, прежде всего, след-
ствием распада послепожарного древостоя березы.
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В противоположность этому, доля простран-
ственных элементов с участием крупного подро-
ста возрастает в период от 150 до 200 лет после по-
жара с 45 до 65% (рис. 2c), что также, по-видимо-
му, происходит из-за выпадения старых деревьев
березы и снижения конкуренции внутри кло-
нальных колоний. В то же время среднее число
экземпляров крупного подроста в составе про-
странственных элементов (1.5 ± 0.1 экз.) суще-
ственно не изменяется; максимальное число воз-
растает до 20 экземпляров. То же касается участия
в составе пространственных элементов мелкого
подроста березы (рис. 2d): при отсутствии досто-
верного изменения среднего числа экземпляров
(1.5 ± 0.2 экз.), существенно (с 7 до 35 экз.) воз-
растает их максимальное количество. Кроме того,
с 20 до 30% увеличивается доля элементов, вклю-
чающих более 1 экземпляра мелкого подроста.

Компонентное разнообразие пространствен-
ных элементов несколько возрастает по сравне-
нию с предшествующей стадией за счет неболь-
шого увеличения (с 20 до 30%) доли 2- и 3-компо-
нентных элементов (рис. 3a). Существенно меняется
состав 1-компонентных элементов (рис. 3b): только
5% из них сформированы деревьями (при давно-
сти пожара 150 лет – 30%). При этом в 1.5 раза
возрастает доля элементов, образованных круп-
ным подростом (с 25 до 43%). Состав 2-компо-
нентных пространственных элементов (рис. 3c)
аналогичен наблюдаемому на предшествующей
стадии: они в основном (80%) состоят из крупно-
го и мелкого подроста. Наиболее низкой (4%) яв-
ляется доля элементов, включающих деревья и
мелкий подрост.

Стадия березово-сосново-елового древостоя 
(380 лет после пожара)

Характерной особенностью поздних стадий
сукцессии является развитие процессов оконной
динамики, в результате которых формируются
относительно разновозрастные древостои ели,
сосны и березы. Периодическое выпадение из со-
става хвойного древостоя наиболее старых и наи-
более ослабленных деревьев создает неоднород-
ность ценотической среды, является причиной
локального ослабления межпопуляционной кон-
куренции. Благодаря этому береза пушистая вос-
станавливает свою роль в составе древостоя по
числу особей и сумме площадей сечений (табл. 1).
Формируется разновозрастный березовый древо-
стой. Наличие многочисленных ветровальных
комплексов создает условия для активного семен-
ного возобновления березы. В связи с этим в со-
ставе ее ценопопуляции достигает максимума доля
участия моночленных пространственных элемен-
тов (рис. 2a). Одновременно увеличивается до 10%
доля крупных клональных колоний, включающих от
10 до 30 партикул.

Восстановление на поздней стадии сукцессии
характерного для ненарушенных северотаежных
темнохвойных лесов разновозрастного березово-
го древостоя проявляет себя в 2.5-кратном по
сравнению с предшествующей стадией увеличе-
нии доли многоствольных клонов, включающих
от 2 до 7 стволов березы пушистой (рис. 2b). В то
же время (по-видимому, из-за внутривидовой
конкуренции) в 2 раза возрастает доля простран-
ственных элементов, в которых отсутствует круп-
ный подрост (рис. 2c). При этом среднее число
экземпляров крупного подроста в составе эле-
ментов ценопопуляции достоверно не изменяет-
ся (1.2 ± 0.2 экз.). Существенно изменяется соот-
ношение элементом с разным участием мелкого
подроста березы пушистой (рис. 2d). Мелкий
подрост входит в состав абсолютного большин-
ства (85%) элементов. При этом начинают суще-
ственно преобладать (63%) элементы, в которых
представлен только один экземпляр мелкого под-
роста. Если сопоставить эту величину с величи-
ной доли участия в составе ценопопуляций бере-
зы моночленных элементов (66%), становится
очевидным, что они сформированы почти ис-
ключительно одиночными особями мелкого под-
роста, которые имеют, безусловно, семенное
происхождение и произрастают на ветровальных
комплексах. Следует также отметить, что доля
элементов, имеющих в своем составе 2–4 экзем-
пляра мелкого подроста, снижается, а включаю-
щих более 5 экземпляров – напротив, возрастает.
Можно предполагать, что повышение участия
крупного и мелкого подроста в составе клональ-
ных колоний березы пушистой на поздних стади-
ях сукцессии обусловлено улучшением световых
условий и условий минерального питания в круп-
ных окнах, которые по мере их образования осва-
иваются в первую очередь более быстро растущей
березой пушистой. Что касается компонентного
разнообразия пространственных элементов це-
нопопуляций березы, то можно отметить законо-
мерное увеличение доли однокомпонентных эле-
ментов, снижение доли 2-компонентных, но при
этом некоторое повышение доли 3-компонент-
ных (рис. 3a). Однокомпонентные элементы об-
разованы в подавляющем большинстве случаем
(85%) мелким подростом, что заметно отличает
позднюю стадию сукцессии от двух предшеству-
ющих стадий (рис. 3b). При этом доля элементов,
состоящих из крупного подроста, существенно (в
4 раза) снижается, а состоящих из деревьев –
остается без изменения. В отношении состава
2-компонентных элементов следует отметить
существенное повышение доли элементов,
сформированных деревьями и крупным подро-
стом и снижение доля элементов, состоящих
только из подроста (рис. 3c).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Исследование, проведенное на территории

Кольского полуострова в северотаежных кустар-
ничково-зеленомошных сосново-еловых лесах,
находящихся на разных стадиях послепожарного
восстановления (давность пожара 8, 80, 155, 200 и
380 лет), свидетельствует о существенной пере-
стройке структуры пространственных элементов
ценопопуляций березы пушистой в процессе сук-
цессии. Для начальной стадии восстановления
(8 лет после пожара) характерна максимальная
доля (75%) многочленных элементов (> 5 парти-
кул при максимуме 57 партикул) и их наиболее
низкое компонентное разнообразие: они образо-
ваны преимущественно мелким подростом. На
средних стадиях сукцессии при давности пожара
150–200 лет в составе пространственных элемен-
тов ценопопуляций березы отмечается макси-
мальное участие деревьев (35% всех элементов че-
рез 150 лет после пожара) и крупного подроста
(65% всех элементов через 200 лет после пожара);
наиболее высокая доля элементов, состоящих
только из деревьев и крупного подроста (35–
45%); преобладание одноствольных клонов над
многоствольными. Поздняя стадия сукцессии
(давность пожара 380 лет) отличается максималь-
но высокой (65%) долей моночленных простран-
ственных элементов, образованных особями мел-
кого подроста и преобладанием многоствольных
элементов (крупных клональных колоний) над
одноствольными.

Наблюдаемые структурные изменения явля-
ются закономерной реакцией ценопопуляции бе-
резы на изменение условий ценотической сре-
ды. Основным фактором выступает разнона-
правленное изменение напряженности внутри-

межпопуляционной конкуренции в процессе
сукцессионной динамики сообществ. Напря-
женность конкуренции внутри ценопопуляций
березы пушистой повышается в процессе фор-
мирования послепожарного березового древо-
стоя, снижается в период его распада и форми-
рования разновозрастного березового древостоя.
Степень конкурентного воздействия хвойных на
березу пушистую возрастает при их включении в
состав древесного яруса; достигает максимума в
период максимального развития хвойного древо-
стоя (~150–200 лет после пожара), снижается в
результате его постепенного возрастного распада
и перехода к непрерывному процессу оконной
динамики. При этом происходит локальное изме-
нение условий минерального питания и освещен-
ности; исчезают, а затем вновь формируются
участки нарушенного напочвенного покрова, по-
является крупный древесный детрит. Благодаря
этому на разных этапах сукцессии складываются
условия, либо благоприятствующие росту и раз-
витию, вегетативному и семенному возобновле-
нию березы, либо, напротив, подавляющие рост
особей, препятствующие появлению молодых
поколений.
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Structural Characteristics of Betula pubescens (Betulaceae) in Northern Taiga Forests
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Abstract—The structure of spatial elements (simple and complex individuals, clonal colonies) in white birch
(Betula pubescens Ehrh.) cenopopulations in northern taiga dwarf shrub–green moss Scots pine–Siberian
spruce forests at different stages of post-fire succession (time since last fire from 8 to 380 years) was studied.
It has been established that the composition of white birch cenopopulations, the ratio of elements formed by
single individuals and different numbers of particles, component diversity of elements – the presence in their
composition of different components of coenopopulations (trees, tall and small undergrowth), and propor-
tion of each of the components, change significantly under succession. The features of the white birch spatial
components structure, characteristics of the early, initial, middle and late stages of post-fire restoration of the
northern taiga Scots pine–Siberian spruce forests were revealed. The successional processes in the northern
taiga Scots pine–Siberian spruce forests, which may be factors of the structural transformations of B. pubes-
cens cenopopulations, were characterized.

Keywords: Betula pubescens, cenopopulations, structure, successional dynamics, Scots pine–Siberian spruce
forests, Kola Peninsula
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