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Аннотация. Изучен онтоморфогенез Bupleurum 
longiradiatum. Онтоморфогенез рассмотрен в онто-
генетических периодах. Впервые при исследовании 
пространственной структуры ценопопуляций приме-
нена методика анализа точечных мозаик (Ukhvatkina, 
Omelko, 2011), основанная на использовании парной 
корреляционной функции (Wiegand, Moloney, 2004). 
В результате, выявлены закономерности простран-
ственной организации ценопопуляций Bupleurum 
longiradiatum на ценотическом и ландшафтном уров-
нях и осуществлена оценка связи ценопопуляций со 
структурой древесного яруса. Определена зависи-
мость встречаемости Bupleurum longiradiatum от па-
раметров местообитаний и сообществ на региональ-
ном уровне.

Summary. We studied ontomorphogenesis of Bu-
pleurum longiradiatum. Ontomorphogenesis has been 
considered in developmental periods. For the first time 
in the study of the spatial structure of coenopopula-
tions we used the technique of analysis of point mosaics  
(Ukhvatkina, Omelko, 2011), based on the use of the pair 
correlation function (Wiegand, Moloney, 2004). As a  
result, we identified regularities of the spatial organiza-
tion of coenopopulations of Bupleurum longiradiatum 
on coenotic and landscape levels and carried the assess-
ment of communication of the coenopopulations with 

the structure of the tree layer. We defined the correlation 
between of the occurrence Bupleurum longiradiatum 
and the parameters of habitats and communities at the 
regional level.

Введение

Юг российского Дальнего Востока – это уни-
кальная по широте спектра в природно-климати-
ческом и флористическом отношении террито-
рия. Здесь обнаружены почти все типы и фор-
мации растительности, характерные для умерен-
ной и частично арктической области. Формация 
дубняков (Quercus mongolica Fisch. ex Ledeb.) 
является одной из наиболее распространённых 
(Menickij, 1984). На российском Дальнем Восто-
ке ареал дуба монгольского простирается от юж-
ных границ Приморского края на север до 52° 
с. ш., охватывая большую часть бассейна реки 
Амур. На протяжении всего своего обширного 
ареала дубовые леса характеризуются наличием 
в ценофлоре хорошо интегрированного ядра, со-
ставляющего дубравный ценоэлемент (Dobrynin, 
2000; Ilinskaya, Brysova, 1965; Sochava, 1946; 
Verholat, 1990, 1996; Verholat et al., 1980; Verholat, 
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Krylov, 1982), включающий древесные, кустар-
никовые и травянистые виды.

Формирование ценоэлементов флоры, как 
следствие связи растений в фитоценозе по сво-
ему происхождению, может быть двоякого рода. 
В первом случае связь осуществляется в резуль-
тате совместной эволюции видов в фитоцено-
зе. В течение длительного филогенеза растения 
приспосабливаются к среде, создаваемой всем 
фитоценозом, но в первую очередь его эдифика-
торами. Данный процесс получил название фи-
лоценогенез (Sochava, 1946; Sukachev, 1944). Во 
втором случае объединяются виды со сходными 
экологическими и фитоценотическими особен-
ностями, которые в процессе расселения встре-
чаются и сосуществуют в наиболее подходящей 
по комплексу условий ассоциации. Этот про-
цесс называется селектоценогенезом (Sukachev, 
1944).

Комплекс видов, составляющих дубравный 
ценоэлемент, несомненно, формировался в дубо-
вых лесах в процессе филоценогенеза. Данный 
комплекс видов был с дубовыми лесами в тече-
ние всего периода их существования (Sochava, 
1946) и проявляется в современных дубовых 
лесах во всех частях ареала дуба монгольско-
го. Поэтому в данной работе используется по-
нятие дубравная свита в смысле предложен-
ного Г. М. Зозулиным (Zozulin, 1955) понятия 
«историческая свита растительности». Общий 
характер видов дубравной свиты определяется 
ксерофильностью, умеренным светолюбием и 
устойчивостью к пожарам. Растения, входящие 
в дубравную свиту, не представляют однородной 
растительной группировки прошлого.

Для выявления факторов формирования и 
устойчивости дубравного комплекса видов в 
современных эколого-климатических условиях 
в естественных и антропогенных сообществах 
дуба монгольского необходимо понять, какие 
адаптационные характеристики им свойствен-
ны, как они проявляются на различных стади-
ях онтогенеза и каковы их взаимоотношения с 
главным ценозообразователем – дубом монголь-
ским. Для этого нами была изучена биология це-
нопопуляций двенадцати видов трав дубравной 
свиты (Bisikalova, 2013). В данной работе рас-
смотрены эколого-биологические особенности 
ценопопуляций одного представителя дубрав-
ного комплекса – Bupleurum longiradiatum Turcz. 
(Apiaceae Lindl.).

Цель настоящей работы – определить законо-
мерности формирования ценопопуляций B. lon-
giradiatum в условиях юга российского Дальнего 

Востока. Для этого необходимо изучить онто-
морфогенез, выявить закономерности простран-
ственной организации ценопопуляций на цено-
тическом и ландшафтном уровнях, осуществить 
оценку связи ценопопуляций со структурой дре-
весного яруса и определить зависимость встре-
чаемости B. longiradiatum от параметров место-
обитаний и сообществ на региональном уровне.

Материалы и методы
Объект исследования – B. longiradiatum, 

многолетнее травянистое короткокорневищное 
симподиально нарастающее растение с полуро-
зеточным прямостоячим удлиненным побегом. 
Растёт в дубовых и реже в смешанных лесах.

В качестве основного подхода к исследова-
нию используется комбинация методов экобио-
морфологии, биологии ценопопуляций и фитоце-
нологии, с учётом хорологических и экологиче-
ских особенностей, позволяющих дать наиболее 
точные характеристики процессов адаптивной 
эволюции B. longiradiatum и интегрирования его 
в хорошо выраженном дубравном комплексе.

Номенклатура дана по С. К. Черепанову 
(Cherepanov, 1995).

1. Онтоморфогенез
Одним из основных направлений иссле-

дований онтоморфогенеза является изучение 
жизненных форм растений. Жизненные формы 
представляют собой не только внешний облик 
растения, но и ряд их биологических особенно-
стей, таких как: длительность жизни, ритм раз-
вития, способ питания и способы размножения 
(Serebryakov, 1962). В процессе эволюции расте-
ния приспосабливаются к определённому типу 
местообитания, в нашем случае – к дубовым 
лесам, поэтому, жизненные формы представля-
ют адаптации растений к эколого-фитоценотиче-
ским условиям дубняков.

Жизненность любой ценопопуляции опреде-
ляется процессами самоподдержания, которые 
являются основой всех биологических процес-
сов. Поэтому целесообразно рассматривать жиз-
ненные формы в различных онтогенетических 
состояниях (онтоморфогенез) или, как в данной 
работе, онтогенетических периодах: прегенера-
тивном, который разделён на первую и вторую 
фазы (V1, V2), генеративном (G) и сенильном (S) 
(далее в тексте указаны только индексы онтоге-
нетических периодов).

Онтогенетические периоды выделены на 
основании установленного комплекса каче-
ственных (состояние корневой системы, форма 
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листовой пластинки и опушения и др.) и коли-
чественных (число и размер листьев, число и вы-
сота побегов и др.) морфологических признаков 
(Rabotnov, 1950). Для описания биоморфологии 
разновозрастных особей, растения выкапыва-
лись, тщательно очищались. Биометрическую 
характеристику растений каждого онтогенети-
ческого периода составляли на основании изме-
рений 10–15 особей. Полученные биометриче-
ские показатели обрабатывались статистически: 
определялось среднее арифметическое и стан-
дартное отклонение и доверительный интервал.

2. Встречаемость B. longiradiatum в  
основных лесных единицах растительности 

юга Дальнего Востока
Исходными данными послужили геоботани-

ческие описания (1200 оригинальных геобота-
нических описаний), хранящиеся в фитоцена-
рии сектора геоботаники Биолого-почвенного 
института ДВО РАН, выполненные в различных 
лесных формациях и послужившие основой для 
создания классификационных построений (Kre-
stov et al., 2006, 2009).

3. Зависимость встречаемости  
B. longiradiatum от параметров местообита-
ний и сообществ на региональном уровне
Исходными данными для определения наи-

более благоприятных для B. longiradiatum ти-
пов местообитаний также послужили геобота-
нические описания сектора геоботаники. Были 
отобраны описания (всего 636 оригинальных 
геоботанических описаний), в которых отме-
чено присутствие B. longiradiatum, и проведён 
регрессионный анализ, в результате которого 
определены сила связи между встречаемостью 
B. longiradiatum и основными качественными и 
количественными параметрами местообитаний 
(широта (Lat), долгота (Lon), высота над уровнем 
моря (Ele), экспозиция склона (равнины (FL), 
север (N), северо-восток (NE), восток (E), юго-
восток (SE), юг (S), юго-запад (SW), запад (W), 
северо-запад (NW)), крутизна склона (Slo)) и па-
раметрами сообществ (проективное покрытие 
дуба монгольского (Qm), проективное покрытие 
древесного яруса (Tree), проективное покрытие 
кустарникового яруса (Shrub)). Геоботаниче-
ские описания проведены на территории России 
(южный Сихотэ-Алинь: р. Большая Уссурка, р. 
Бикин, г. Литовка, Лазовский заповедник) (ав-
торы описаний Е. А. Бисикалова, П. В. Крестов,  
В. П. Верхолат), Южной Кореи (авторы описа-
ний Song J.-S. et al., Kim J.-W., Krestov P. V.) и 

Китая (авторы описаний You H. M. et al., Takeda 
Y. et al., Kim J.-W., Krestov P. V.). Расчёт линей-
ных уравнений множественной регрессии про-
ведён при помощи компьютерной программы 
Statistica 10.

4. Размещение растений в ценопопуляциях 
относительно друг друга и относительно 

крон деревьев
Для изучения пространственной организа-

ции ценопопуляций, в дубовых лесах были за-
ложены три геоботанические пробные площади 
размером 30 × 30 м, в течение полевого сезона 
2012 г. Как уже было сказано выше, территория 
юга российского Дальнего Востока характери-
зуется большим разнообразием климатических, 
орографических, фитоценотических и прочих 
экологических условий, поэтому целесообразно 
рассматривать пространственную организацию 
ценопопуляций в различных географических 
районах, где экологические условия отличны. 
Пробные площади располагались на юге При-
морского края в Горнотаёжной станции ДВО 
РАН (43°45’ с. ш. 132°06’ в. д.) (пробная площадь 
№ 1), в Амурской области в ГПЗ «Хинганском» 
(49°10’ с. ш. 130°22’ в. д.) (пробная площадь № 
2) и в Тернейском р-не Приморского края в ГПБЗ 
«Сихотэ-Алинском» (урочище Благодатное) 
(44°57’ с. ш. 136°33’ в. д.) (пробная площадь № 
3). Условно, юг Приморского края характеризу-
ет зональные местообитания лесов из дуба мон-
гольского, Хинганский заповедник характеризу-
ет территорию юга Дальнего Востока с наиболее 
выраженным континентальным климатом, Си-
хотэ-Алинский заповедник характеризует кон-
тинентальную прибрежную часть юга Дальнего 
Востока. B. longiradiatum на юге Приморского 
края – это обычный вид, но на пробной площади, 
расположенной в Горнотаёжной станции, не был 
отмечен, поэтому в анализе пространственной 
организации ценопопуляций на юге Приморско-
го края не участвовал.

Обозначение пробных площадей производи-
лось по периметру маркировочными лентами. 
Далее разбивали площадь на полосы шириной 
по 2 метра (всего 15 полос). Каждая полоса раз-
бивалась на квадраты 2 × 2 метра, которые в 
свою очередь разбивались на квадраты (учётные 
площадки) 0,5 × 0,5 метров (в сумме 10800 учёт-
ных площадок) для более точного сбора данных. 
На каждой пробной площади проводили полное 
геоботаническое описание, указывали световые 
окна и зарисовывали травяные синузии (Ponya-
tovskaya, 1964).

Turczaninowia 18 (3): 117–128 (2015)
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Картирование травянистых видов дубравной 
свиты проводилось при помощи учёта каждого 
побега (счётная единица побег) с отнесением их 
к соответствующему онтогенетическому перио-
ду (V1, V2, G и S онтогенетические периоды) на 
учётных площадках 0,5 × 0,5 метров.

Картирование кустарникового яруса. Для 
каждого кустарника указывалось видовое назва-
ние и проективное покрытие на квадратах 1 × 1 
метр.

Картирование древесного яруса. На пробных 
площадях определялись координаты деревьев и 
указывались их видовые названия.

Метод анализа точечных мозаик (Omelko, 
Ukhvatkina, 2013; Ukhvatkina, Omelko, 2011; Wie-
gand, Moloney, 2004) был привлечён для выявле-
ния особенностей размещения растений относи-
тельно друг друга и относительно деревьев. Дан-
ная методика для изучения пространственной 
организации ценопопуляций травянистых видов 
была применена впервые. Анализ проводил-
ся с помощью программного обеспечения Pro-
gramita (http://www.oesa.ufz.de/towi_programita.
html#ring). Для тестирования эффектов в данной 
работе использовались следующие нуль-модели: 
процесс кластеризации (cluster process); гетеро-
генный случайный процесс (heterogeneous Pos-
sion process); процесс независимого размещения 
элементов двух мозаик (torroidal shift). При ис-
пользовании каждая нуль-модель имеет свое зна-
чение. Так с помощью cluster process (CL) было 
протестировано распределение элементов в кла-
стере (проверено, как расположены растения – 
случайным образом, разрежено или сгруппиро-
вано). Модель heterogeneous Possion process (HP) 
использовался в случае однородности элементов 
мозаики (однородности произрастания расте-
ний). При использовании toroidal shift (TSH) мы 
смотрели, совпадает ли размещение групп от-
дельных видов растений или они расположены в 
разных местах. Данная нуль-модель использова-
лась для оценки связи ценопопуляций B. longira-
diatum со структурой древесного яруса.

Анализы пространственной организации це-
нопопуляций B. longiradiatum проходили в трёх 
направлениях: 1) анализ однородности размеще-
ния растений; 2) анализ однородности размеще-
ния растений в онтогенетических периодах; 3) 
анализ независимости расположения растений 
относительно деревьев. Анализы не проводи-
лись, если численность побегов не превышала 
30 штук на пробной площади.

В проведении анализов была использова-
на парная корреляционная функция (Grabarnik, 

2010; Wiegand, Moloney, 2004; Wiegand et al., 
2007), основанная на подсчете пар точек, рассто-
яние между которыми не превышает некоторое 
значение:

g(r) = (1/2πr)*(dK(r)/dr),

где K(r) – K-функция Рипли (Ripley, 1976), r –  
расстояние между парами точек мозаики. Эта 
функция предназначена для анализа эффектов 
второго порядка в точечных мозаиках (Uhvatkina, 
Omelko, 2011). В процессе анализа строился гра-
фик эмпирической функции g(r), который затем 
дополнялся доверительными интервалами, по-
строенными с использованием метода Монте-
Карло (Stoyan D., Stoyan H., 1994). По положе-
нию линии функции g(r) относительно довери-
тельных интервалов можно говорить о наличии 
или отсутствии связей между исследуемыми 
элементами. В случае если график выходит за 
пределы доверительного интервала выше линии 
Е12+, это говорит о сгруппированности иссле-
дуемых элементов. Если график ниже линии до-
верительного интервала Е11–, то это значит, что 
элементы мозаики избегают произрастания друг 
с другом. Нахождение графика в пределах дове-
рительных интервалов говорит о независимом 
расположении элементов мозаики.

Результаты и их обсуждение

По характеру распространения B. longira-
diatum относится к маньчжурскому типу геоэле-
мента и к даурско-японско-маньчжурскому гео-
элементу (Verholat, Krylov, 1982). На территории 
России ареал вида схож с ареалом дуба монголь-
ского, кроме Приаргунья, где B. longiradiatum 
не растёт и острова Сахалин, где дуб монголь-
ский встречается фрагментарно в центре остро-
ва, на мысе Крильон и в районе с. Стародубское 
(Chernyaeva, 1974; Tolmachyov, 1955), а B. longi-
radiatum распространён повсеместно. На терри-
тории Японии и Кореи вид так-же встречается. 
В Китае вид распространён от северо-восточных 
провинций (Хэйлунцзян, Цзилинь и Ляонин) 
до западных (Внутренняя Монголия и Гуаньсу) 
узкой полосой (Ohwi, 1965; Pimenov, 1987; She, 
Watson, 2005; ).

Распространение B. longiradiatum в основных 
лесных единицах растительности юга  

Дальнего Востока
Продромус лесов с участием Quercus mongol-

ica на юге Дальнего Востока до уровня порядка 
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(Krestov, 2006; Krestov et al., 2006). Обозначение 
высших единиц растительности: I – класс; I-А – 
порядок.

I. Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. in Br.-Bl. et al. 1939
I-A. Abieti-Piceetalia jesoensis Miyawaki, Ohba 

et Okuda 1968
II. Querco mongolicae-Betuletea davuricae Er-

makov et Petelin 1997
II-A. Querco mongolicae-Betuletalia davuricae 

Ermakov 1997
II-B. Lespedezo bicoloris-Quercetalia mongoli-

cae Krestov et al. 2006
III. Quercetea mongolicae Song ex Krestov et al. 

2006
III-A. Tilio amurensis-Pinetalia koraiensis Kim 

ex Krestov et al. 2006
III-B. Aceri pseudosieboldiani-Quercetalia mon-

golicae Song ex Takeda et al. 1994
Присутствие видов дубравной свиты в раз-

личных лесных единицах растительности может 
говорить об их ценотическом характере и эколо-
гической принадлежности. Из проанализирован-
ных лесных единиц растительности умеренной 
зоны Восточной Азии видно, что B. longiradia-
tum, распространён не только в дубовой, но и в 
других лесных формациях (рис. 1). В то же вре-

мя разные формации различаются по встречае-
мости в них B. longiradiatum.

Наибольшая встречаемость B. longiradiatum 
отмечена в дубовых лесах порядка Lespedezo-
Quercetalia mongolicae. Здесь вид отмечен в 45 % 
случаев. Именно дубовые леса являются основ-
ным типом местообитания для вида. В кедрово-
широколиственных лесах порядка Tilio-Pinetalia 
koraiensis и континентальных лесах порядка 
Querco-Betuletalia davuricae B. longiradiatum 
встречается в 27 % и 23 % случаев соответствен-
но. Встречаемость вида с достаточно высокой 
стабильностью в лесах данных типов говорит 
о его экологической пластичности, способно-
сти выживать как в сухих и холодных конти-
нентальных условиях, так и в условиях с более 
мягким климатом. Встречаемость B. longiradia-
tum в более южных островных дубравах порядка 
Aceri-Quercetalia mongolicae незначительная, не 
превышает 5 %. Это может говорить о том, что 
тёплый климат (ближе к субтропическому), не-
благоприятен для нормального роста и развития 
растений B. longiradiatum. В бореальных лесах 
порядка Abieti-Piceetalia jezoensis вид не был от-
мечен, что также может говорить о неподходя-
щих холодных условиях для вида.

Рис. 1. Относительная встречаемость B. longiradiatum в основных лесных единицах растительности (поряд-
ках) юга Дальнего Востока: AP – Abieti-Piceetalia jezoensis; QB – Querco-Betuletalia davuricae; TP – Tilio-Pine-
talia koraiensis; LQ – Lespedezo-Quercetalia mongolicae; AQ – Aceri-Quercetalia mongolicae.
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Зависимость встречаемости B. longiradiatum 
от параметров местообитаний и типа  
сообществ на юге Дальнего Востока

Знания особенностей роста растений в эко-
логически-различных местообитаниях являются 
фундаментальными для геоботаники и лесоведе-
ния в целом (Krestov, 1998). B. longiradiatum на 
юге Дальнего Востока распространён на огром-
ной территории, в связи, с чем местообитания, в 
которых отмечен вид, имеют различные эколо-
гические особенности. Не исключено, что одни 
местообитания являются основными для вида, а 
другие второстепенными, где растения встреча-
ются редко. В результате регрессионного анализа 
были определены сила связи между встречаемо-

стью B. longiradiatum и основными параметрами 
местообитаний и параметрами сообществ.

Результаты анализов линейных уравнений 
множественной регрессии показали, что связь 
между встречаемостью B. longiradiatum и пара-
метрами местообитаний и сообществ статисти-
чески достоверна, но сила связи низкая. Про-
анализированные параметры местообитаний и 
сообществ объясняют 9 % варьирования пара-
метра встречаемости (табл. 1). Тем не менее, это 
согласуется с вкладом переменных, описываю-
щих характеристики местообитания, в распреде-
ление видов в сообществах (Qian et al., 2003) и 
позволяет говорить о закономерностях распреде-
ления растений в лесных формациях юга Даль-
него Востока.

Таблица 1
Линейные уравнения множественной регрессии зависимости встречаемости  

Bupleurum longiradiatum от параметров местообитаний и сообществ

Модель R² SS df p
Bl = – 0,8025 + 0,0120 (Lat) + 0,0001 (Ele) – 0,0029 (Slo) + 0,0029 (Qm) + 
0,0018 (Shrub) 0,0928 44,951 529 0

Примечание: Bl – B. longiradiatum; обозначения параметров местообитаний и параметров сообществ в тексте 
(материалы и методы).

Ареал B. longiradiatum обширный и охваты-
вает как субтропический, так и умеренный кли-
матический пояс. Климатические условия суб-
тропического климатического пояса неподходя-
щие для нормального роста ксеромезофильных 
растений, поэтому на севере своего распростра-
нения вид встречается чаще. В горной обрасти, 
где наблюдаются резкие перепады температур, 
встречаемость B. longiradiatum также увеличи-
вается, только не на крутых склонах, а на более 
равнинной территории. Встречаемость вида воз-
растает с увеличением проективного покрытия 
дуба монгольского. Хорошо развитый в дубовых 
лесах кустарниковый ярус способствует увели-
чению встречаемости вида, что может говорить 
о его умеренной гелиофитности. Относительно 
других параметров местообитаний и сообществ 
вид растёт независимо.

Онтоморфогенез

Bupleurum longiradiatum – это короткокорне-
вищное растение с полурозеточным прямосто-
ячим удлинённым побегом. На разных стадиях 
онтогенеза растения имеют различные морфо-
логические и биологические особенности. Темп 
развития растений, а также жизненные формы, 

сформированные на разных стадиях онтогенеза, 
оказывают огромное влияние на развитие це-
нопопуляций и на адаптации их к окружающей 
среде, поэтому важно изучение онтоморфогене-
за растений.

Растения в V1 онтогенетическом периоде 
представляют собой один развивающийся по-
бег и слаборазвитую корневую систему. Высота 
растений до 7 см. Побеги розеточные. Стебли 
укороченные, с листьями до трёх штук. Листо-
расположение двурядное. Листья небольшие, 
ланцетные, на верхушке коротко-заострённые, 
цельнокрайные, суженные в узкий и длинный 
черешок. Жилкование листьев дуговое. Корень 
нитевидный, 6–7 см длины (рис. 2V1; табл. 2). 
В V1 онтогенетическом периоде растения при-
бывают до двух лет.

Растения V2 онтогенетического периода до-
стигают 28 см высоты. Побеги растений V2 он-
тогенетического периода морфологически сход-
ны с побегами растений S онтогенетического пе-
риода. Побеги розеточные. Стебли укороченные. 
Листорасположение двурядное. Листья круп-
ные, цельнокрайные, в числе от 3 до 6 штук, яй-
цевидно-продолговатые или широколанцетные, 
суженные в узкий и длинный черешок. Жилко-
вание листьев дуговое. В V2 онтогенетическом 
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Рис. 2. Онтоморфогенез Bupleurum longiradiatum. Обозначения онтогенетических периодов указаны в тексте 
(рис. автора).

периоде начинает формироваться корневище. К 
концу V2 онтогенетического периода корневище 
увеличивается до 0,6 см в диаметре, приобретая 
облик корневища взрослого генеративного рас-
тения (рис. 2V2; табл. 2). По числу сохранивших-
ся на корневище «годичных рубцов» (Rabotnov, 
1960), возраст B. longiradiatum в V2 онтогенети-
ческом периоде может достигать 46 лет.

В G онтогенетическом периоде побеги рас-
тений высокие. Как правило, отдельная особь 
в G онтогенетическом периоде представляет от 
одного до нескольких розеточных и удлинённых 
простых побегов. Удлинённые побеги достигают 
108 см высоты. Стебли простые, неопушённые, 
тонкоребристые, густооблиственные. Листора-
сположение очерёдное. Нижние стеблевые ли-
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стья крупные, яйцевидно-продолговатые или 
широколанцетные, суженные в узкий и длинный 
черешок. Срединные листья сидячие, лировид-
ные, у основания сердцевидные. Верхние сте-
блевые листья мелкие, сидячие, яйцевидные, у 
основания широкосердцевидные. Листорасполо-
жение у розеточных побегов двурядное. Листья 
крупные, яйцевидно-продолговатые или широ-
коланцетные, суженные в узкий и длинный че-
решок. Жилкование листьев дуговое. Соцветия 
зонтик (Pimenov, 1987). Корневище короткое, 
утолщённое, до 1 см в диаметре (рис. 2G; табл. 2). 
 Побеги растений S онтогенетического пери-
ода розеточные. Стебли укороченные. Листора-
сположение двурядное. Высота побегов до 30 см. 
Количество листьев до 10 штук. Листья крупные, 
цельнокрайные, яйцевидно-продолговатые или 
широколанцетные, суженные в узкий и длинный 
черешок. Жилкование листьев дуговое. В начале 
S онтогенетического периода корневище сходно 
с корневищем генеративных растений, к концу 
периода корневище почти полностью разрушено 
(рис. 2S; табл. 2).

Пространственная организация  
ценопопуляций видов дубравной свиты
Многие травянистые растения в ценопопу-

ляциях растут неоднородно. Неоднородность 
распределения растений может объясняться 
множеством факторов, например способами раз-
множения растений, экологическими условиями 
(увлажнение, рельеф, затенённость кронами де-
ревьев и др.), межвидовой конкуренцией и про-
чими. Анализ пространственной организации 

ценопопуляций позволит понять некоторые за-
кономерности их формирования и динамику в 
пространстве и во времени.

Пространственная организация  
ценопопуляций в ГПЗ «Хинганском»  

(пробная площадь № 2)
Пробная площадь № 2 расположена в разно-

травном типе дубового леса. Экспозиция склона 
восточная, уклон ≈ 7º. Размер пробной площади 
30 × 30 м. Травяной покров образует 30 видов, 
из них семь видов относятся к дубравной свите. 
Осоки занимают небольшую долю от общего тра-
вяного покрова пробной площади. В основном 
травяной покров слагают разнотравные виды, 
особенно Thalictrum filamentosum, Lathyrus hu-
milis, Pteridium aquilinum, Dictamnus dasycarpus, 
Hemerocallis middendorffii. Общее проективное 
покрытие травяного яруса 33,5 %. В кустарнико-
вом ярусе отмечено 10 видов, в древесном один 
вид – Quercus mongolica. Общее проективное по-
крытие древесного и кустарникового яруса 70 % 
и 19 % соответственно.

В результате анализа однородности размеще-
ния растений были выявлены взаимосвязанные 
группы особей до 1 м в диаметре (рис. 3, 4А). 
Растения B. longiradiatum короткокорневищные, 
подземными органами отдельные особи не свя-
заны. Возникает вопрос, в результате чего была 
определена связь между элементами мозаики 
(особями)? Проведя анализ однородности разме-
щения растений в онтогенетических периодах, 
были определены взаимосвязанные группы осо-
бей только V2 онтогенетического периода (рис. 

Таблица 2
Биометрические показатели морфологических признаков разновозрастных  

особей Bupleurum longiradiatum

Признаки Онтогенетические периоды
V1 V2 G S

Высота побега, см 6,3 ± 0,6 19,6 ± 7,7 103,4 ± 3,8 26,4 ± 3,1
Число листьев, шт. 2,0 ± 1,0 4,0 ± 1,0 14,0 ± 6,0 8,0 ± 3,0
Длина корня, см 4,7 ± 2,0 – – –
Длина корневища, см – 5,2 ± 0,6 7,6 ± 1,8 5,1 ± 1,5
Дл. ниж-х стебл-х лис-ев, см – – 12,2 ± 3,4 12,8 ± 5,8
Шир. ниж-х стебл-х лис-ев, см – – 2,9 ± 0,9 2,3 ± 1,1
Дл. верх-х стебл-х лис-ев, см – – 3,4 ± 2,1 –
Шир. верх-х стебл-х лис-ев, см – – 0,7 ± 0,5 –
Дл. черешка прик-го листа, см 2,6 ± 0,6 8,1 ± 4,1 11,5 ± 3,3 9,5 ± 4,1
Дл. прикорневого листа, см 2,0 ± 0,7 4,9 ± 1,7 10,4 ± 3,1 9,8 ± 4,2
Шир. прикорневого листа, см 0,6 ± 0,3 2,1 ± 1,2 2,8 ± 1,4 2,1 ± 1,5
Число соцветий, шт. – – 11,0 ± 2,0 –

Примеч.: первое значение – среднее число; второе значение – стандартное отклонение; обозначения онтогене-
тических периодов указаны в тексте.
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4Б). Эту связь уже можно объяснить биологиче-
ски. Как уже было выяснено в результате анали-
за онтоморфогенеза, растения B. longiradiatum 
в V2 онтогенетическом периоде пребывают до 
46 лет. В этот длительный промежуток времени, 
который длится большую часть онтогенеза вида, 
ежегодно ценопопуляции пополняются моло-
дыми особями V2 онтогенетического периода. 
В результате ценопопуляции составляют особи 
разных абсолютных возрастов V2 онтогенетиче-
ского периода, являющихся, вероятно, потомка-
ми одного материнского растения. К генератив-
ному онтогенетическому периоду (G) связь меж-
ду особями теряется (рис. 4В). Для растений V1 
и S онтогенетических периодов анализ не про-
водился в связи с недостаточной численностью 
особей на пробной площади.

Рис. 3. Расположение растений Bupleurum longiradiatum относительно друг друга на пробной площади № 2.

Относительно деревьев B. longiradiatum ра-
стёт независимо (рис. 3, 4Г). Как выяснено из 
предыдущих анализов, B. longiradiatum – это 
экологически пластичный вид с хорошими адап-
тивными признаками (утолщённое корневище, 
высокий густооблиственный побег, крупные ли-
стовые пластинки). Приспособленность вида для 
выживания в экологически различных местоо-
битаниях, позволяет расти ему, как под кронами 
деревьев, так и в окнах древостоев, независимо.

Пространственная организация  
ценопопуляций в ГПБЗ «Сихотэ- 

Алинском» (пробная площадь № 3)

Пробная площадь № 3 расположена вблизи 
побережья Японского моря (урочище «Благо-
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датное»). Рельеф равнинный. Размер пробной 
площади 30 × 30 м. Травяной покров образуют 
32 вида, из них 7 видов относятся к дубравной 
свите. Общее проективное покрытие травяного 
яруса 51,12 %. В кустарниковом ярусе отмечено 
8 видов, в древесном – 4 вида. Общее проектив-
ное покрытие древесного и кустарникового яру-
са 85 % и 34,3 % соответственно.

В Тернейском районе B. longiradiatum встре-
чается часто, но вблизи побережья, в ветряных 
прибрежных дубняках почти отсутствует. На 
пробной площади № 3 было отмечено всего 20 
особей B. longiradiatum, что недостаточно для 
проведения анализа.

Выводы

1. B. longiradiatum, это растение долгожитель. 
Большую часть онтогенеза (до 46 лет) растения 
пребывают в V2 онтогенетическом периоде.

2. В процессе филоценогенеза B. longiradia-
tum выработал ряд морфологических адаптив-
ных признаков (короткое утолщённое корневи-
ще, высокий густооблиственный побег, крупные 

Рис. 4. Результаты анализов пространственной организации ценопопуляций Bupleurum longiradiatum.

сидячие листья), которые повышают конкурен-
тоспособность вида в лесах.

3. Наибольшая встречаемость B. longiradia-
tum в дубовых лесах порядка Lespedezo-Querce-
talia mongolicae. В кедрово-широколиственных 
лесах порядка Tilio-Pinetalia koraiensis и конти-
нентальных лесах порядка Querco-Betuletalia da-
vuricae вид также обычен.

4. Ценопопуляции B. longiradiatum в основ-
ном слагают особи V2 и G онтогенетических 
периодов. Растения растут группами, но внутри 
групп взаимосвязано растут лишь особи V2 он-
тогенетического периода.

5. B. longiradiatum, это высококонкурентный, 
экологически пластичный вид, адаптированный 
к условиям лесной зоны. В дубовых лесах растёт 
как под кронами деревьев, так и в окнах древо-
стоев, независимо.
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