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Teopiro cykreciii cnoyaTky po3po0JIsuiv JTicOBI Te000TaHIKH, a MOTIM oYa-
JIM ITUPOKO BUKOPUCTOBYBATH W ekojiorr. OgauM 3 nepmmx 0yB @. KiemeHntc
(Clements, 1916), a B mogajipiomMy THIIH, MEXaHI3MH Ta T€OpPii CYKLECIH JTiICOBUX
€KOCHCTEeM BHUCBITJICHI B Oararhox HaykoBux mpamsx (Clements, 1916, 1936;
Cleason, 1927; Tansley, 1939; Watt, 1947; Whittaker, 1953; CykaueB, 1964;
Finegan, 1984; Remmert, 1991; Horn, 1975; Connel, 1977; Shugart, 1984, 1998;
Kimmins, 1987, 1997; 3ayronsaoBa, 1988; buron, 1989; PasymoBcekuit, 1999;
Kozak, 1999; Knmumummis, 2008; [apman, 2009; Censix, 2009 Ta iH).
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OfHUMH 3 TIEHTPATBHHUX CYKIECIHHUX Teopiid € MOHOKJIIMaKCHA 1 TIOJIKITi-
MaKCHa, TeOpis «TPbOX HANpPIMKiB» Ta «iHauBiAyamictuuHa» Gleason-a. Kox-
Ha 3 HUX PO3MISIAEThCS Y IaHiid poOOTI OKpeMo.

CykrieciitHi ipoliecy Bi10yBarOThCs TIOBCIOHO Ta 3 Pi3HOIO MIBUAKICTIO 1 €
HaJ[3BUYAHO MIHJIMBUMH, OCKIIBKM 3ajieXaTh BiJ 0ararbox (pakTopiB, TaKUX
SIK KJTIMAaTUYH1 YAHHUKHU, TPUBATICTD KHUTTS OPraHi3MiB Ta iH.

VY HazeMHHX €KOCHCTeMax pO3pI3HsIOTh MEPBUHHI (3a BIACYTHOCTI Ha IO-
YaTKOBIM cTajii IPyHTOBOro Npo(dito) i BTOPUHHI (32 HAsIBHOCTI IPYHTOBOTO
npo¢inro) cykmecii. Onmuc MepBUHHOT CyKIecii Ta ii MUKIIYHAN KIIIMaKe cxema-
THYHO omucanuii Marrtepom (puc. 1). Bin moka3sye, mo yci cykuecii, ski modu-
HAIOTHCS HE 3 HYJIBOBOT TOUKH (perpecii, peTporpecii), MOXYTh XapaKTepu3yBa-
TUCH 5K BTopuHHI (Matter, 2002).
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Puc. 1. CxemaTn4HuUii onyc IEPBUHHOI CyKuecii Ta Il HMKJIIYHOro KJIiMaKcy

[TonATTS cykiecii 3 MO3UIiIl eKOCHCTEMH JIiCYy TPAKTYETHCS, K «CIPIMO-
BaHa y 4Yaci 3MiHa BUJIOBOTO CKJIaQy POCIMHHOCTI Ta WOTO BHUIIISAY 33 YMOBHU
¢daxTruHO KOHCTaHTHOTO Kiimaty» (Finegan, 1984). 3a xnacudikamiero B.M.
CykayoBa (1964) nokanbHi (3BOPOTHI 1 HE3BOPOTHI) KaTtacTpo(iyHi CyKiecii
010reoLeH031B BKJIIOYAIOTh aHTPOMOTEHHI1, 300r'€HHI, MIPOreHHI Ta BITPOBAJIbHI,
a TaKOX CYKIIECii, [0 BUKJIMKAHI CEJIEBUMH MOTOKAaMH, 3CyBaMHU, PalTOBUMU
po3muBamiu 1 T.11. Cepe; IOKaJIbHO-KAaTacTpOpIUHUX CyKIeciii HailOLIbIm Mac-
mrabHuMH B YKpaiHcekux Kapnarax € Ti, 110 BUKJIMKaHI BITpOBaJIaMH.

B po6oti byrmana «Exomoris ripcekux iiciB [lBeitmapii» (2006) HaBe-
JIeHO 4 OCHOBHI MEXaHi3MH CyKIlecii (puc. 2):

* 3aceJIeHHs, 32 SIKOTO CaMOCIiB Ta CISHII KOJIOHI3YIOTh IEBHE CEPEIOBU-
1€, «BJIAIITOBYIOTHCS» Ta BW)KUBAIOTh Y HbOMY, y MPOTHUJICKHOMY BUMAJIKY,
BOHH He Oynu O YacTKO AMHAMIKHU cykiecii. J[o IIboro KoMIUIeKCy HalleXKaTh
(hopMyBaHHS €IEMEHTIB MOLIUPEHHS Ta iX (iKcalii 70 KOHKPETHUX O10TOMIB;

* 3MiHA €eKOJIOTIYHUX XapaKTepPUCTHK 0ioTomy, siKi MPU3BOJATH 0 TOTO,
0 abloTHYHI YMOBH CTalOTh HE CHPUSATIMBUMHM /IS ICHYIOUMX BUAIB Ta MO-
KYTbh TOJIEPYBATUCH IHIIUMHU BHIaMHU, 110 CTIPHUSE iX YCIIITHOMY 3acesIeHHIO;
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* ajesIonaTisi Ta CAMOTOKCHKAILiS TIOSICHIOETHCSI CHHTE3yBaHHSAM Ta BH-
JICHHSAM OaraTbMa OpraHi3MaMHU OpPTraHiYHUX PEYOBUH, (YHKI[IOHYBaHHS Ta
BIUTMB SIKMX € HE 3aBXKIU 3p03yMiuInM. SIBuIe anenomnatii BaXKO MEpeBipUTH
€KCIIEpUMEHTAIILHO, TOMY HOT0 3HAa4eHHs € TUCKyciiHuM. [Ipu camoTokcuka-
1ii OpraHi3Mu BUAUISIOTH PEUYOBHHH, IO MPHUBOIATH IO CAMOOTPYEHHS;, LIEH
mpoLuec BiOYBa€eThCs 3AEOUIBIIONO MPH CTAPiHHI OPraHi3MiB, y SIKUX aBTOMa-
THUYHO HACTyTa€ 010JI0TIYHA CMEPTHICTB;

* KOHKYpeHIisl, a TOYHIIlle KOHKYPEHTHA 3[aTHICTb, 32 AKOI BUPIIIAIbHY
pOJb BiAIrparoTh ayTEKOJIOTiYHI BUMOTH BUIIB (TIHEBUTPUBAIICTH 1 T.I.); a Ta-
KOXK PEaKIlis Ha KJIIMaTU9IHI YMHHUKH (CYXICTh), HASIBHICTh TIOKHBHHUX PEYOBHH 1
T.1. [Ipn oMy BpaxoByeTbest 1-/K-cTpareris abo crparterist )KUTTEBUX IUKITIB 32
Grim-om (Grime, 1979). 30BciM Majo epeBHUX BHUJIIB MOXHA OJJHO3HAYHO Bil-
HECTH JIO OJTHI€T UM 1HIIOT KaTeropii yepe3 iX KOHTUHYAIbHI BIIACTHBOCTI.
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Puc. 2. Cxema ocHOBHUX MexaHi3MiB cykueciii (3a Kimmins, 2004)

Sk ye BKa3zyBaloch TepMiH «cykuecis» BBeaeHo ®. Kiiemenrcom ais no-
3HAQYEHHS 3MIHIOIOUMX OJWH OJHOTO B 4Yaci YrpymyBaHb, IO YTBOPIOIOTH
CyKIeciitHuid psj (cepii), 3a SKUX KOXHA TIOTIEpeIHs CTajis (cepiitHe yrpymy-
BaHH:) (hopMye yMOBH Il PO3BUTKY HACTYITHOTO. 32 YMOBH BiJICYyTHOCTI «II0-
PYIIEHBY», IO COPUYMHSIOTH HOBY CYKIIECIIO, CYKIIECIHHHUI PS 3aBEPIIYETHCS
BIZIHOCHO CTIHKHUM YTPYyIyBaHHSM, IO € JOBOJI 30aJaHCOBaHUM 3a JaHHUX
daxTopiB cepenoBuiia. Taky kiHneBy crafgiro @. KiiemeHTC Ha3BaB KJIIIMaKCOBOIO
1 Ha Oro TyMKY BOHA BU3HAYA€THCS KIIMAaTHUYHUM KiIiMakcoM. OCHOBHOIO O3Ha-
KO0 KJIIMakcy B MOHOKJIIMAakcOBiM Teopii cykuecii, mo ¢opmanizoBana Kie-
MEHTCOM € BIJICYTHICTb Y HhOMY BHYTPIIIHIX MPUYUH st Oyib-sKkuX 3MiH. Oc-
HOBHHUMH i1 MOCTyJIaTaMM € HAIPaBJIEHUH, JTIHIHHUN PO3BUTOK €KOCHUCTEM yepe3
cepito craziii (Clements, 1916, 1936). Kinnesa crazis npu 1ibOMy CaMOCTIHHO
MiATPUMYE CBOE iCHYBaHHS (HAIPHKIIAA, BUCOKOTIPHUN KapIaTChKUHA STTHHOBHMA
JIiC, TiCHs WOoTo BiMHUpaHHs POpMYy€E aHATIOTidHE SUTMHOBE yrpyroBaHHs). Oco0-
JIMBOIO TIOTIEPEIHBOI0 YMOBOIO BHUHUKHEHHS KJIIMAaKCy TOBHHEH OyTH KOHCTaHT-
HUI KJITIMaT BOPOJOBXK TPUBAJIOTO IEPIOTY, 33 SIKOTO NPHUPOAHI YMOBH IOIIH-
PCHHSI yTPYIOBaHb IUIKOBUTO 3alHATI KJIIMAaTHYHUM KJIiMakcoM. MOHOKITIMaK-
coBa Teopis € 06a3010 A KJIACHYHOI (ITOLEHOJIOrI] 1 ii MOB’S3yI0Th 3 MpUILY-
HICHHSM, IO E€KOCHCTeMa IOBOJIUTHCA sK cymnepopraHism (Braun-Blanquet,
1964). Ha nymky bpayn-bnanke koxeH BUJ] IO-pi3HOMY pearye Ha 3MiHH €KOJIO-
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riYHUX (aKTOpiB, a KIIMAKCOBHUI 0IOr€OIICHO3 HE MOBOIUTH ceOe K OKpeMUit
OpraHi3M 1 He € HeOOXiJHOIO CKJIaJ0BOK0 MOHOKJIIMAKCOBOI TEOPIi.

e omuH mikaBuii actiekT. [CHye BI PUHIMITOBO Pi3HI MapaurMu CTOCOB-
HO 3ampoBa/KeHUX KIeMEeHTCOM TepMiHIB: KOHTHUHYali3M 1 CTPYKTYpali3M.
[TpubiyHKMKK CTPYKTYpati3My pO3BHBAIOTH Teopito KiemeHTca, a MpUXUIBHUKA
KOHTHUHYaJI3My BIIKHIAIOTh PEalbHICTh YTPYIyBaHb 1 CYKIECii, BBaKalOUHl iX
CTOXaCTUYHUMH SIBUILIAMH U TporiecamMu (TIOJIKJIIMAKC, KJIIMakc-KOHTHHYYM). B
OCTaHHBOMY BHIAJKy €KOCHCTEMHI MPOIECH CIIPOILYIOTh 10 B3a€MOJIi BUIIB,
10 3YCTPUIHCS BHUIAIKOBHUM YHHOM, Ta abiOTWYHOTO cepenosuiia. HeoOximHo
BIZIMITUTH, IO TMMapagurMa KOHTHHyali3My Oyia Brepine chopMyiboBaHa pa-
IsHCBKIM TeoOoTtadikoM JI. I'. PameHChKkHM 1, He3aJIe)KHO BiJl HOTO, aMepUKaH-
cbkuM reodotanikoM I'. ['mizonom (Pamencekuid, 1924; Cleason, 1927).

CTOCOBHO OCHOBHOTO TMOJIOKEHHS MOJIKIIMaKCHOI Teopii, po3poOiieHoi
aHraiicekuM 6ioorom A. TeHcini € Te, IO y HBOTO € BIIMOBA BiJl i/1€1 KOHBEP-
reHiii, TO0To BU3HAHHS, 10 (GOPMYBaHHs KIIMaKCOBUX YIpylnoBaHb 0OyMOB-
JIeHI HE JUIIe KJIIMaToM, a ¥ TaKUMW YMHHHUKAMU SK: eaadiddi yu Oi0THYHI,
a6o miporennuit knimakc (Tansley, 1935).

Teopis «TpbOX HaNpPSAMKIB» BHUCYHYTa aBCTPATIHCBKMMHU €KOJOraMU
(Connell, 1977). OcHoBHOW0O Te3010 Ii€i Teopii € Te, MO CyKIeciiHi cepii
3’SBISIOTHCA HE TUTBKH Yepe3 (akTOp CIPHSHHSA Ui iX MOYEproBOTO BHHHUK-
HeHHs ((acuimiTarniio), a yepe3 3MiHH, 10 BUKIUKAaHI OJHUM 3 TPhOX (eHOME-
HiB: (hacmmitamiero (SK y MOdi- Ta MOHOKJIIMAKCHIN Teopii), CHOBUILHEHHS TIe-
pebiry mporeciB (iHTiOIIIE0) Ta TOJCpyBaHHS BHAaMU OIOTHYHUX Ta abi0THY-
HUX (PaKTOPiB.

[Moromxyrounce 3 npodecopom byrmanom (2006), Ha Hamry TyMKy, Morme-
peIHi TP Teopii 3aCIIyrOBYIOTh Ha HU3KY KPUTUYHUX 3ayBaxkeHb. [lo-mepie, y
MOHO- Ta TOJIIKJIIMAaKCHIA Teopii HaJgMipHa yBara HpPUIUIAETbCS CHPUSHHIO
3MIHHU CYKIECIHHMX psaiB (pacuiiTarii), Ipy YoMy iHT1OiLisl Ta TOJEpyBaHHS €
HE MEHII BaKuBUMH unHHUKaMU. [lo-gpyre, Connell Ta Slatyer (1977) 3anan-
TO KaTeropuyHi oo iHrepnperarii 1:1 (oauH CyKueciiHui psix Ta OaHA TPH-
9uHa Woro 3MmiHu: Qacwiitarlis/ TonepyBaHHs/ iHTiOImis). [To-Tpere, yci Tpu
Teopii HEeJOCTAaTHHO BPAaXOBYIOTh OYCBHIHI MEXaHI3MH Ta MPUYHHHI 3B’SI3KH 1
MaroTh MIBH/IIIE OMMCOBHA, HIXK MOSICHIOBaJIbHUN XapakTep. [lo-ueTBepre, Bij-
CYTHIMH € JIaHI I10/I0 TPOCTOPOBOro MaciTaby CyKuecii: e caMme BoHa Bi0y-
BaeTbesi? Kpim TOro, OCHOBHA yBara 3BEpTa€ThCsl HA YIPYIOBAHHS, 10 BUKIIU-
Ka€ CyMHIBH, OCKIUJIBKH JIiCOBI O10T€OIEHO3H 3 MaJe0CKOIOTIUHOT TOYKH 30Dy €
BiTHOCHO HEIOBrOBIYHUMH. AJDKE K 3MIHIOIOTHCSI HE OKpEMi yrpyIoBaHHS, a B
MepIry 4yepry OKpeMi BUIM: T.3. «IHAMBiIyallbHAa TMOBEIIHKA POCIUHHOCTI».
ABTOpH BHUIIIE3TaJaHUX TEOPii BBAXKAIOTH, IO «PAHHS CTAJisl CYKIIECIH MOXe
HACTYNUTH TUTBKH ICIS €K30T€HHUX IMOPYIICHb, a 32 YMOBH X BiJICYyTHOCTI
KJIIMAKCOBE YTPYIOBAHHS BiTHOBIIIOBATUMETHCSI HECKIHUEHHO, IO CXEMATHIHO
MOKa3aHO Ha PUCYHKY 3.

Ha BepxHbOMY PHCYHKY IIOKa3aHa JIiHIHHO-HANpaBlieHa CyKIecis, A€ Io-
YUHAIOYM 3 Tiepioi ctajii A mpoxoaars B Ta C ax 1o octanuboi crafii D, sika
3natHa cebe 3amiHioBaTH. [loBepHeHHS 10 MomepeaHboi cTajii A MOMKIHBE
JIMIIE 32 YMOBU €K30T€HHOTO MOpYyIIeHHs (CTpiiku yropi). Ha HmkHBOMY pH-
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CYHKY HaBOJUTBHCS 3Pa30K LUKIIUHOI cykuecii. SIk i B moneperHpoMy BUTIAIIKY
MOYJIMBUM € aHAJIOTIYHE MPOXOKEHHS CYKIECITHOTO Psity, OJJHAK MOBEPHEH-
HS 10 OyAb-AKOT OMEPEAHbOT CTail € MOXKIMBUM BHACTIIOK OYAb-IKOTO POy
nopyueHb. Taki BIAXWICHHS MOXYTh CIPUYUHSATUCH €HIOTCHHUMHU SIBUIIAMU
(HampuKiIaa, MOPTATITET BEIMKOrO JIepeBa, IO CIpPHsE MOsABI MIOHEPHOI poc-
JUHHOCTI) a00 €K30r€HHUMU (BITPOBAJ 1 T.I.), B 3AJIEKHOCTI BiJ TUIY MOPY-
IIEHb SIKUX MOXJIUBA MOsIBa Oy b-AKOI 1HIIOI CYKIIECIHHOT cTaii.

Puc. 3. Cxema qiniiiHoi (HaBepXy) Ta NMKJIIYHOI (BHM3Y) cyKuecii

VY 0Garathbox BHUIMAJIKaxX 3a BiJICYTHOCTI BIUTUBY HA €KOCHUCTEMY BEIHKOMa-
CIITA0OHUX Ta CUHXPOHI30BaHUX MOJII{, CTa€ 3pO3yMUIMM Ta OYEBUIAHUM (PaKT,
110 KOJIeH 010reolieHo3 He OyAe JOMiIHYBaTH Ha BENUKIN Iuiomnii (K mnependa-
YaJI0Ch BUIIEPO3IVIIHYTUMHU TEOPisIMU), a OyAyTh HassBHUMHU TUIbKM HEBEIHKI
3a IUIOUICIO JIICOBI MapLeNy Ha PI3HUX CYKLECIMHHX CTaisiX, sKi 4epryBaTH-
MYTbhCSI OUTBIII-MEHII PETYISIPHUMH ITUKIaMH. 3 TOYKH 30py MUKIIYHOI CyKIecii
BUKOPHUCTAHHS MOHATTS «KJIIMAaKCOBE YTPYHOBAaHH:» Ma€ 3MICT TOA1, KOJIU HOro
3aCTOCOBYBaHHS B3araji € OakaHWM, KOJIM BOHO 3aJIeKHUTh BiJl MPOCTOPOBO-
YaCOBHUX BEJIMYMH Ta 00 €KTIB, KI JOCTIDKYIOThCS (HANPHUKIAM, YHUCTUNH YU
3MIIIaHUH BUCOKOTIPHHUI SUTMHOBHI OIOTEOIICHO3), a «MEXaHICTUYHI» CyKIIle-
CiliH1 Teopii MOBUHHI OyTH OUTBIN 3pO3YMIJIMMH CTOCOBHO MTPOCTOPOBHX KPUTE-
piiB Ta OUTBII aJanTOBAHUMU JI0 OKPEMHX BHJIB Ta iX 010€KOJIOTTYHHX 0COOIH-
BOCTEH, 110 BUKJIAJCHO B Mpalli «CTPATETii )UTTEBUX IMKIIIB Ta MPOIECIB y
pociua» (Grime, 1979).

3a «inauBiAyanicThaHoO» Teopiero Gleason-a Ta Watta-a KOHIIETIIIS [IUK-
Ji4HOi cykiecii MOSCHIOETbCA sIK Ipolec noueproBoi 3miHu BuiiB (Cleason,
1927, 1939; Watt, 1947). Ll Teopist cnpusizia po3poOIli KUTbKICHUX MaTeMaTH-
HO-EKOJIOTIYHUX MOJIEIeH, sIKi MalOTh BaXKIIMBE 3HAYCHHS Y JOCITIDKESHHIX Ji-
coBux ekocucreM (Shugart, 1984, 1988). BaxxnmBumu eneMeHTaMu 1i€i Teopii €
aKIICHT Ha POJIi 1HAMBIIYYMIB 1 BUIIB Ta X €KOJOTIYHHX OCOOJIMBOCTEH; 3HA-
YUMICTh MOMYJISAIIHHOI TUHAMIKH, KOHKYPEHIIT Ta TOJICPAaHTHOCTI (HE BHKIIO-
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yarouyn (acwiIiTalito Ta iHTi0IIi0); JOMyCTUMa BHITAKOBA JTUHAMIKA 3aMiCTh
JHIHHO-HAMPAaBJICHOTO MPOIIECY PO3BUTKY Ta MOMJIMBA IUKIIYHICTh HA PI3HUX
POCTOPOBHX PiBHSAX Ta YACOBUX €Tarax.

Tomy nBoma HaliBaknuBimMHu acniektamu kouteniii Cleason-a € momyc-
TUMICTh MHOKMHHUX CYKIECIHHUX BapiaHTIB Ta IHTErpalis «IOPYIICHb» SK
BHYTPIIIHBOI CKJIAJIOBOI CYKIIECIT, 3 YOO BUILTUBAE CYMHIBHICTb IMOHSTTS IIO-
pylIeHHs». BUHMKa€e 3anMTaHHs, K PO3YMITH TOHSTTS KJIiMaKkc?

I'imore3a MIHIMBOCTI CTaj01 MO3aiku, BUCYHyTa Bormann-om Ta Likens-om
TBEPIUTh, IO PIBHOBAra, K aTpuOyT KIIMaKCy, MOXKJIMBA TUIbKA Ha BEJIUKHUX
TUTOINAX; 1 TaKi TUIOIII TOBUHHI OyTH Habarato OUTHITUMHE 32 TUTOIII CHCTEMHHX
nopymiesb (Bormann, 1979). Tomy micoBuii GioreorieHO3 MpeCTaBisie COOO00
YaCcOBO-TIPOCTOPOBY MO3aiKy 3 HEBEIUKUX JIUISHOK, IO PETYISPHO 3’ SIBISTFOTHCS
Ta 3HUKAIOTH (BIIHOBJICHHS, TIPUPOJIHIH BiNa, pO3KIAIaHHS 1 T.11.).

VY 3apyOixHIM HayKoBil JliTepaTypi BHUKOPHUCTOBYIOTHCS BHpas3H, IO €
MPAKTHYHO CHHOHIMAaMH HEBEJIMKHUX JIICOBUX JIUISHOK — «patch dynamics», abo
npocBiTiB — «gap dynamics» (Picket, 1985). ¥V 3axinuiit €Bporni Oynu po3poo-
neHi BapianTu Teopii Gleason-a mijg Ha3BOI «rirmoTe3a MO3aiYHUX LUKITIB»
(Remmert, 1991). VYsBy mpo 3aranbHUN OIS BUIIEOMHCAHUX CYKIECIHHUX
TeOpiil TafOTh HaBEJEHI 1aHi y TaOIHUII.

B maniit po60Ti y3arabHEHO €MITipUKO-TEOPETUYHI HAIPAIIOBaHHS 3 JI0-
CIIIJKCHB JTICOBUX CYKIIECIH Ta TIPOBEICHO IHTEPIIPETAII0 KPUTHIYHUX 3ayBa-
KEHb JI0 HUX, a TAKOX, HAa OCHOBI 3HaHb MPO TEHJCHIIi AUHAMIKH MPUPOIHUX
OykoBuX JiciB Ykpaincekux Kapmar («mpamiciBy) 3anpornoHOBaHO OiiblI IIHU-
POKE 3aCTOCYBaHHS MaTEMaTUYHO-EKOJIOTIYHUX MOJEIEH sl TOCIiKEHb CYK-
[IECIMHMX TIPOIIECIB Y JICOBUX 0i0TEOIEH03aX.

3arajabHuii oIS cyKueciiiHuX Teopii

PiBens cno- . . .
Iopymenns Mexanizmu Kinuesa cranis
cTepeKeHHs
Mownoxnimakc PocnuaHi . . N
Ex3orenni CripusiHHS Knimatnunuit kmiMake
(Clements) yTPYyTIOBaHHS
Knimarnaamii
Toniknimaxc a00 enadivHuii
- - -«- -«- . o
(Tansley) a00 OioTUYHUI
a00 miporeHHU KIIiMaKc
Teopia CrpusiHHA
«mpvox abo
HanpamKie» -«- -«- rajlbMyBaHHsI -«-
(Connell i Slatyer) abo
TOJIepyBaHHS
. . «MiHmuBicTh cTaNol
Teopisn mosaix . .
. . MO3aiKi», TOOTO MO3aiku
(gap dynamics = TanuBinyymu . . . VR .
. Ennorenni Pi3HOMaHiTHI | B IMHAMIi4HIiN piBHOBa3i
patch dynamics) (BuIH) AR———
(Gleason) P .
BEJIMKHUX JIICOBUX TUIOIIL)

Buxonsun 3 iei nMKIIYHOCTI Teio- Ta reo(i3uYHuX MpPOIEeCiB, MOXKHA
MOCTYJIIOBAaTH 3aKOHOMIPHY HWKIIYHICTh KJIIMATy 1 JIOKAJBbHUX EKOJIOTTYHUX
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katacTpod (Canuukos, 1991). IX HacmigkoM € «iMIyIbCHHID», «XBHILOBHID
XapakTep MPOLECIB PO3Maay, BiTHOBICHHS, POCTY Ta JMHAMIKU MPHPOJHHUX
Oiocuctem. LI KOHIIEMIIIS BiAMOBIIa€ MPUHHATII HAMHU B SKOCTI pOOOYOI TiIo-
Te3u «ren-napagurmMu» (Bormann, 1979), 3rigHo 3 KO0 BIAHOBJIEHHS 1 op-
MYBaHHS JICOBHUX (DITOLEHO3IB MOB’s3aHI 3 «BIKHAMM» PO3MaAy JIE€PEBOCTaHY
(«canopy gaps»).

Mo3aiunuii po3naj AepeBOCTaHy, SIKMH LUKIIYHO TOBTOPIOETHCS, IIPU3BO-
JUTh IO YTBOPEHHS «BIKOH» B OyKOBMX 1 XBOMHUX Tripchkux Jicax. Lleit mpouec
€ HE BHITAJKOBUM, a CTOXAaCTHYHO JETCPMIHOBAHMM i OOYMOBIICHUI «HaKJa-
TAHHSAM» PUTMY CTUXIMHHX KatacTpod Ha ctamii onToreHe3y mepeB (Ilapman,
2009). Exomnoriuni 0coOIMBOCTI «BIKOH» pO3MaAy Y AEPEBOCTaHI MOJATAIOTh y
TOMY, IO y MPOTAJTMHAX HAMETY KPOH Ta KOPEHEBUX CHUCTEM, III0 BHHUKAIOTh
BHACITIZIOK BUBAIY JEPEB YTBOPIOETHCS ONTUMAIBHE CEPEIOBUILE IS TPUPOJI-
HOTO BIJHOBJEHHS. Y «BIKHAaX» MOJAJIBHOTO po3Mipy (miamerpom 25-30 1
momero 500-700 m?) pisko 3poctae piBerr PAP (3 3-4 % 1o 10-15 %), 3a-
Oe3neueHICTh TermioM Ta AouioBuMu omnanamu (Slavik, 1957; ITapnan, 2009) 1
3MEHIITY€EThCS KOpEeHEBa KOHKYPEHIIiSl JOBKOJIMIIHBOTO JEPEBOCTaHY MPOIOp-
1iliHO mpoxyKTUBHOCTI 3arn0iux nepeB (Cannukosa, 1992). «Minepani3oBa-
Ha» TIOBEPXHs TPYHTY BITPOBaJBHUX «BHBAJIIB» IPEICTABISE COOOIO CIIPHUSAT-
TUBUHN cyOcTpar s MpopocTaHHS HaciHHS, ocobmuBo Oyka (Korpel, 1982;
CxBopriioBa, 1983; [1apnan, 1994).

Ha nocraTHhO BemWKii 1 pENPEe3eHTATUBHIN IUIOINII BUSBJICHHS CTPYKTYypH
HICHOTIOMYJIAIIH Oyka (He MeHIIe 3—5 ra) mie paHilie B IPUPOTHHOMY aOCOIFOTHO
PI3HOBIKOBOMY ~ KJIIMAKCOBOMY J€peBOCTaHi Oyia omnMcaHa 1l JIOKYyCHO-
xopoioriuHa ctpykrypa (Yuctskosa, 1991). Ha ii ocHoBi Hamu Oyna po3pobieHa
TiNOTeTHYHA MOJIeITh 0araToBIKOBOI AMHAMIKH 11 TIOKOJiHb, SIKa MOXe OyTH TIpe/I-
CTaBJICHA HACTYITHUM 4MHOM. Ex30reHHi katacTpodu, 110 IUKIIYHO TOBTOPIOIOTh-
cst (BITpoBasM, OypenoMu 1 T.1.) IPOXOAATH JIOKAIBHO 1y PI3HUN Nepios y THX YU
IHITIX JIOKycax IICHOMOMyJIAMii OykoBoro Jicy. Micie, yac Ta IUIOIIa BiAmamy
JIepeB BU3HAYAIOTHCS, TOJIOBHIM YMHOM, TIEPIOIOM JTOCSITHEHHS HUMH CHHHJIBHOI
(TaToMoTiYHO PO3BHHYTOI) CTaMli OHTOTeHE3y. B pe3ynbTari iHTerpaiiii BiJHOBHO-
BIKOBHX TIPOIIECIB BiITBOPIOETHCS 1 OE3MepepBHO 30€piracThes IMITYJILCHO JTUHA-
MiYHa MO3aiyHa B IUIaHI Ta aCHHXPOHHA Y Yaci CTPYKTypa Pi3HOBIKOBHX XOpPOIIe-
HoenemeHTiB (ITapman, 2009). Came Ha OCHOBI 3HaHb TAaKHX MPOLIECIB Ta MEXaHI3-
MIB PO3BHUTKY NMPHUPOAHUX JICIB Bke Oiblie 20 pokiB TOMY po3p0o0JIeH] iMiTalliiH1
CYKIIECIHHI Term-MoJielli 3 €KOJIOTIYHUMH CKJIaJoBUMH. Ha choromHi cykieciiiai
MOJIEN PeasbHO BPaXxOBYIOTh KOHKYPEHTHI BITHOCHHU MDXK BUJIAMH 1 30CEpEIKEH1
Ha OCHOBHHMX MEXaHI3MaxX CYKIECIi — «TOJNICPAHTHOCTI» Ta «CIPHUSHHD»; TAHHX
0710 aJIeNIoNarii/aBTOTOKCHKAIIi1 € 30BciM Hebarato (Bugmann, 2006). 11i momei
OXOIUTIOIOTH 0€3MoCcepeTHhO TOJIOBHI MPOIIECH, SIKi BiZIOYBaIOTHCS ITij] 9aC PO3BUT-
Ky JICpeBOCTaHIB, a TAKOX BIUIMB Pi3HUX (DaKTOPIB CepeloBHUINA (TEMITEpaTypH,
OmaJiB) i rOCMONAPCHKUX 3aX0/iB Ha 1i nporecH. Llel kinac Moaeneit BiTHOCUTBCS
JI0 KJIacy «IMHAMIYHHX JICOEKOJIOTIYHMX Mojeieil». IX OCHOBHOKO KOHIEMIIE €
IMITaIlisl POCTy OKPEMOro JAepeBa 3a IiaMeTpOM Ta BHUCOTOIO, siKa 0azyeThcs Ha
PIBHAHHI MaKCUMAaJIbHO MOJIMBOTO POCTY, IO JIIMITYETHCSI YACIICHHUMH 010THY-
HUM Ta a0l0TMYHUMU (haKTOpaMH (TEMIIEpaTypoOro, BOJIOTICTIO IPYHTY, KOHKYpEH-
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i€r0). OCHOBHUM ITyHKTOM y POOOTI IMX MOJIENeH € Te, IO JIMIIE ITPU OTPHUMaHH1
IMITAIIfHUX Pe3yJIbTaTiB 3 HEBEIMKHUX JULTHOK («TeriB») (hOpMyBaTUMETHCS TaKe
BiIOOpayKeHHsI PEasTbHOCTI, 110 MPOIIOHYE PO3BUTOK KIIIMAKCOBOTO YTPYIOBAHHSI.
[Tpuknamom Takux moxenei € mogenr FORKOME (Kozak, 2006), sixa Oy-
Jla HaMU HEOJIHOPa30BO BepH(ikoBaHA HA OCHOBI JaHMX 3 pi3HUX (¢i3ziorpadiy-
Hux ymoB Kapnar Ta Ha pi3HHX 3a po3mipamu jicoBux nporanuHax (Kosak,
2003; ITapman, 2006, 2007). OcoOauBO akTyaabHE 3aCTOCYBAaHHS MOJIEINI TOJISI-
rae B NPOTrHO31 3MiHM OlOMacH 1 YMCEIbHOCTI JIepeB Ha NpUKIaai OyKOBHX,
STHMIEBUX 1 SUTMHOBHX JICIB Y KOHTPOJBHUX YMOBaX Ta B yMOBaX MOXKJIMBHX
KIIMaTHYHUX 3MiH; CIICHApIiSX 3 BUPYOYBaHHSM Ta XapaKTEPHUCTHUII CIIOCOOIB
BiJTHOBJICHHSI HAa MICITI BUPYOAHHUX HACAHKCHb, a TAKOX 3MiH TaKCAIIHHUX BH-
IiniB 1 micoBux mMacuBiB. OTprMaHi MPOrHOCTUYHI PE3yJNbTaTH PEKOMEHI0BaH1
B pO3pOOKY BiJIOBIIHUX JIICOSKOJIOTIYHUX HOPMATHUBIB JUIS JIICIBHMYOI TIPaK-
TUKU — B TIEPIIY YEpry pi3HUX CIOCOOIB 1 BUAIB PyOOK rOJIOBHOIO KOPUCTYBaH-
Hs (TPYIOBO-BUOIPKOBHX 1 TPYNOBO-IIOCTYNOBHX, 1110 BTUIeHI B [IpaBunax py-
OOK TOJIOBHOT'O KOpUCTyBaHHS YKkpaincbkux Kapmar (IlpaBuna pyook.., 2008).
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Т. В. Парпан

МЕХАНІЗМИ І ТЕОРІЇ ЛІСОВИХ СУКЦЕСІЙ ТА ЇХ ВИКОРИСТАННЯ

 ДЛЯ ПОБУДОВИ МАТЕМАТИЧНО-ЕКОЛОГІЧНИХ МОДЕЛЕЙ

Український науково-дослідний інститут гірського лісівництва ім. П. С. Пастернака


Розглядаються основні механізми сукцесій з позицій лісової екології. Проаналізовано основні теорії сукцесій як основа для розробки кількісних сукцесійних математично-екологічних моделей. 

Ключові слова: механізми сукцесій, теорії сукцесій, динамічні екологічні комп’ютерні моделі.

Т. В. Парпан

Украинский научно-исследовательский институт горного лесоводства им. П. С. Пастернака

МЕХАНИЗМЫ И ТЕОРИИ ЛЕСНЫХ СУКЦЕССИЙ, ИХ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ

ДЛЯ ПОСТРОЕНИЯ МАТЕМАТИЧЕСКИ-ЭКОЛОГИЧЕСКИХ МОДЕЛЕЙ

Рассматриваются основные механизмы сукцессий с позиций лесной экологии. Проанализированы основные теории сукцессий как основание для разработки количественных сукцессионных математически-экологических моделей.

Ключевые слова: механизмы сукцессий, теории сукцессий, динамические экологические компьютерные модели.

T. V. Parpan


Ukrainian Research Institute for Mountain Forestry after P. S. Pasternak


MECHANISMS AND THEORY OF  FOREST SUCCESSION, THEIR USE


FOR THE CONSTRUCTION OF MATHEMATICAL-ECOLOGICAL MODELS


The main mechanisms of succession from the viewpoint of forest ecology are considered. The basic theory of succession as a basis for development of quantitative mathematical and ecological succession models are analyzed. 


Keywords: mechanisms of succession, succession theory, dynamic environmental computer models.


Теорію сукцесій спочатку розробляли лісові геоботаніки, а потім почали широко використовувати й екологи. Одним з перших був Ф. Клементс (Сlements, 1916), а в подальшому типи, механізми та теорії сукцесій лісових екосистем висвітлені в багатьох наукових працях (Clements, 1916, 1936; Cleason, 1927; Tansley, 1939; Watt, 1947; Whittaker, 1953; Сукачев, 1964; Finegan, 1984; Remmert, 1991; Horn, 1975; Connel, 1977; Shugart, 1984, 1998; Kimmins, 1987, 1997; Заугольнова, 1988; Бигон, 1989; Разумовський, 1999; Kozak, 1999; Климишин, 2008; Парпан, 2009; Седых, 2009 та ін). 

Одними з центральних сукцесійних теорій є моноклімаксна і поліклімаксна, теорія «трьох напрямків» та «індивідуалістична» Gleason-a. Кожна з них розглядається у даній роботі окремо.  


Сукцесійні процеси відбуваються повсюдно та з різною швидкістю і є надзвичайно мінливими, оскільки залежать від багатьох факторів, таких як кліматичні чинники, тривалість життя організмів та ін.   


У наземних екосистемах розрізняють первинні (за відсутності на початковій стадії ґрунтового профілю) і вторинні (за наявності ґрунтового профілю) сукцесії. Опис первинної сукцесії та її циклічний клімакс схематично описаний Маттером (рис. 1). Він показує, що усі сукцесії, які починаються не з нульової точки (реґресії, ретроґресії), можуть характеризуватись як вторинні (Matter, 2002).
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Рис. 1. Схематичний опис первинної сукцесії та її циклічного клімаксу 


Поняття сукцесії з позицій екосистеми лісу трактується, як «спрямована у часі зміна видового складу рослинності та його вигляду за умови фактично константного клімату» (Finegan, 1984).  За  класифікацією В.М. Сукачова (1964) локальні (зворотні і незворотні) катастрофічні сукцесії біогеоценозів включають антропогенні, зоогенні, пірогенні та вітровальні, а також сукцесії, що викликані селевими потоками, зсувами, раптовими розмивами і т.п. Серед локально-катастрофічних сукцесій найбільш масштабними в Українських Карпатах є ті, що викликані вітровалами. 


  В роботі Буґмана «Екологія гірських лісів Швейцарії» (2006) наведено 4 основні механізми сукцесій (рис. 2):

• заселення, за якого самосів та сіянці колонізують певне середовище, «влаштовуються» та виживають у ньому, у протилежному випадку, вони не були б часткою динаміки сукцесії. До цього комплексу належать формування елементів поширення та їх фіксації до конкретних біотопів;


• зміна екологічних характеристик біотопу, які призводять до того, що абіотичні умови стають не сприятливими для існуючих видів та можуть толеруватись іншими видами, що сприяє їх успішному заселенню; 

• алелопатія та самотоксикація пояснюється синтезуванням та виділенням багатьма організмами органічних речовин, функціонування та вплив яких є не завжди зрозумілим. Явище алелопатії важко перевірити експериментально, тому його значення є дискусійним. При самотоксикації організми виділяють речовини, що приводять до самоотруєння; цей процес відбувається здебільшого при старінні організмів, у яких автоматично наступає біологічна смертність;

• конкуренція, а точніше конкурентна здатність, за якої вирішальну роль відіграють аутекологічні вимоги видів (тіневитривалість і т.д.); а також реакція на кліматичні чинники (сухість), наявність поживних речовин і т.д. При цьому враховується r-/K-стратегія або стратегія життєвих циклів за Grim-ом (Grime, 1979). Зовсім мало деревних видів можна однозначно віднести до однієї чи іншої категорії через їх континуальні властивості.    
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Рис. 2. Схема основних механізмів сукцесій (за Kimmins, 2004)

Як уже вказувалось термін «сукцесія» введено Ф. Клементсом для позначення змінюючих один одного в часі угрупувань, що утворюють сукцесійний ряд (серії), за яких кожна попередня стадія (серійне угрупування) формує умови для розвитку наступного. За умови відсутності «порушень», що спричиняють нову сукцесію, сукцесійний ряд завершується відносно стійким угрупуванням, що є доволі збалансованим за даних факторів середовища. Таку кінцеву стадію Ф. Клементс назвав клімаксовою і на його думку вона визначається кліматичним клімаксом. Основною ознакою клімаксу в моноклімаксовій теорії сукцесій, що формалізована Клементсом є відсутність у ньому внутрішніх причин для будь-яких змін. Основними її постулатами є направлений, лінійний розвиток екосистем через серію стадій (Сlements, 1916, 1936). Кінцева стадія при цьому самостійно підтримує своє існування (наприклад, високогірний карпатський ялиновий ліс, після його відмирання формує аналогічне ялинове угруповання). Особливою попередньою умовою виникнення клімаксу повинен бути константний клімат впродовж тривалого періоду, за якого природні умови поширення угруповань цілковито зайняті кліматичним клімаксом. Моноклімаксова теорія є базою для класичної фітоценології і її пов’язують з припущенням, що екосистема поводиться як суперорганізм (Braun-Blanquet, 1964). На думку Браун-Бланке кожен вид по-різному реагує на зміни екологічних факторів, а клімаксовий біогеоценоз не поводить себе як окремий організм і не є необхідною складовою моноклімаксової теорії.   

Ще один цікавий аспект. Існує дві принципово різні парадигми стосовно запроваджених Клементсом термінів: континуалізм і структуралізм. Прибічники структуралізму розвивають теорію Клементса, а прихильники континуалізму відкидають реальність угрупувань і сукцесій, вважаючи їх стохастичними явищами й процесами (поліклімакс, клімакс-континуум). В останньому випадку екосистемні процеси спрощують до взаємодії видів, що зустрілися випадковим чином, та абіотичного середовища. Необхідно відмітити, що парадигма континуалізму була вперше сформульована радянським геоботаніком Л. Г. Раменським і, незалежно від нього, американським геоботаніком Г. Глізоном (Раменський, 1924; Cleason, 1927).  

Стосовно основного положення поліклімаксної теорії, розробленої англійським біологом А. Тенслі є те, що у нього є відмова від ідеї конвергенції, тобто визнання, що формування клімаксових угруповань обумовлені не лише кліматом, а й такими чинниками як: едафічні чи біотичні, або пірогенний клімакс (Tansley, 1935).

Теорія «трьох напрямків» висунута австралійськими екологами (Сonnell, 1977). Основною тезою цієї теорії є те, що сукцесійні серії з’являються не тільки через фактор сприяння для їх почергового виникнення (фасилітацію), а через зміни, що викликані одним з трьох феноменів: фасилітацією (як у полі- та моноклімаксній теорії), сповільнення перебігу процесів (інгібіцією) та толерування видами біотичних та абіотичних факторів.   

Погоджуючись з професором Буґманом (2006), на нашу думку, попередні три теорії заслуговують на низку критичних зауважень. По-перше, у моно- та поліклімаксній теорії надмірна увага приділяється сприянню зміни сукцесійних рядів (фасилітації), при чому інгібіція та толерування є не менш важливими чинниками. По-друге, Сonnell та Slatyer (1977) занадто категоричні щодо інтерпретації 1:1 (один сукцесійний ряд та одна причина його зміни: фасилітація/ толерування/ інгібіція). По-третє, усі три теорії недостатньо враховують очевидні механізми та причинні зв’язки і мають швидше описовий, ніж пояснювальний характер. По-четверте, відсутніми є дані щодо просторового масштабу сукцесії: де саме вона відбувається? Крім того, основна увага звертається на угруповання, що викликає сумніви, оскільки лісові біогеоценози з палеоекологічної точки зору є відносно недовговічними. Адже ж змінюються не окремі угруповання, а в першу чергу окремі види: т.з. «індивідуальна поведінка рослинності». Автори вищезгаданих теорій вважають, що «рання» стадія сукцесій може наступити тільки після екзогенних порушень, а за умови їх відсутності клімаксове угруповання відновлюватиметься нескінченно, що схематично показано на рисунку 3.     

На верхньому рисунку показана лінійно-направлена сукцесія, де починаючи з першої стадії А проходять B та С аж до останньої стадії D, яка здатна себе замінювати. Повернення до попередньої стадії А можливе лише за умови екзогенного порушення (стрілки угорі). На нижньому рисунку наводиться зразок циклічної сукцесії. Як і в попередньому випадку можливим є аналогічне проходження сукцесійного ряду, однак повернення до будь-якої попередньої стадії є можливим внаслідок будь-якого роду порушень. Такі відхилення можуть спричинятись ендогенними явищами (наприклад, морталітет великого дерева, що сприяє появі піонерної рослинності) або екзогенними (вітровал і т.п.), в залежності від типу порушень яких можлива поява будь-якої іншої сукцесійної стадії.

[image: image3.jpg]= </ < T
A':>B':>C':>D<@

ﬂx
R






Рис. 3. Cхема лінійної (наверху) та циклічної (внизу) сукцесії

У багатьох випадках за відсутності впливу на екосистему великомасштабних та синхронізованих подій, стає зрозумілим та очевидним факт, що жоден біогеоценоз не буде домінувати на великій площі (як передбачалось вищерозглянутими теоріями), а будуть наявними тільки невеликі за площею лісові парцели на різних сукцесійних стадіях, які чергуватимуться більш-менш регулярними циклами. З точки зору циклічної сукцесії використання поняття «клімаксове угруповання» має зміст тоді, коли його застосовування взагалі є бажаним, коли воно залежить від просторово-часових величин та об’єктів, які досліджуються (наприклад, чистий чи змішаний високогірний ялиновий біогеоценоз), а «механістичні» сукцесійні теорії повинні бути більш зрозумілими стосовно просторових критеріїв та більш адаптованими до окремих видів та їх біоекологічних особливостей, що викладено в праці «стратегії життєвих циклів та процесів у рослин» (Grime, 1979).        

За «індивідуалістичною» теорією Gleason-a та Watta-a концепція циклічної сукцесії пояснюється як процес почергової зміни видів (Cleason, 1927, 1939; Watt, 1947). Ця теорія сприяла розробці кількісних математично-екологічних моделей, які мають важливе значення у дослідженнях лісових екосистем (Shugart, 1984, 1988). Важливими елементами цієї теорії є акцент на ролі індивідуумів і видів та їх екологічних особливостей; значимість популяційної динаміки, конкуренції та толерантності (не виключаючи фасилітацію та інгібіцію); допустима випадкова динаміка замість лінійно-направленого процесу розвитку та можлива циклічність на різних просторових рівнях та часових етапах.  

Тому двома найважливішими аспектами концепції Cleason-a є допустимість множинних сукцесійних варіантів та інтеграція «порушень» як внутрішньої складової сукцесії, з чого випливає сумнівність поняття «порушення». Виникає запитання, як розуміти поняття клімакс? 


Гіпотеза мінливості сталої мозаїки, висунута Bormann-ом та Likens-ом твердить, що рівновага, як атрибут клімаксу, можлива тільки на великих площах; і такі площі повинні бути набагато більшими за площі системних порушень (Bormann, 1979). Тому лісовий біогеоценоз представляє собою часово-просторову мозаїку з невеликих ділянок, що регулярно з’являються та зникають (відновлення, природній відпад, розкладання і т.д.). 

У зарубіжній науковій літературі використовуються вирази, що є практично синонімами невеликих лісових ділянок – «patch dynamics», або просвітів – «gap dynamics» (Picket, 1985). У Західній Європі були розроблені варіанти теорії Gleason-a під назвою «гіпотеза мозаїчних циклів» (Remmert, 1991).  Уяву про загальний огляд вищеописаних сукцесійних теорій дають наведені дані у таблиці. 

В даній роботі узагальнено емпірико-теоретичні напрацювання з досліджень лісових сукцесій та проведено інтерпретацію критичних зауважень до них, а також, на основі знань про тенденції динаміки природних букових лісів Українських Карпат («пралісів») запропоновано більш широке застосування математично-екологічних моделей для досліджень сукцесійних процесів у лісових біогеоценозах. 


Загальний огляд сукцесійних теорій 
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Виходячи з ідеї циклічності геліо- та геофізичних процесів, можна постулювати закономірну циклічність клімату і локальних екологічних катастроф (Санников, 1991). Їх наслідком є «імпульсний», «хвильовий» характер процесів розпаду, відновлення, росту та динаміки природних біосистем. Ця концепція відповідає прийнятій нами в якості робочої гіпотези «геп-парадигми» (Bormann, 1979), згідно з якою відновлення і формування лісових фітоценозів пов’язані з «вікнами» розпаду деревостану («canopy gaps»).  

Мозаїчний розпад деревостану, який циклічно повторюється, призводить до утворення «вікон» в букових і хвойних гірських лісах. Цей процес є не випадковим, а стохастично детермінованим і обумовлений «накладанням» ритму стихійних катастроф на стадії онтогенезу дерев (Парпан, 2009). Екологічні особливості «вікон» розпаду у деревостані полягають у тому, що у прогалинах намету крон та кореневих систем, що виникають внаслідок вивалу дерев утворюється оптимальне середовище для природного відновлення. У «вікнах» модального розміру (діаметром 25–30 і площею 500–700 м2) різко зростає рівень ФАР (з 3–4 % до 10–15 %), забезпеченість теплом та дощовими опадами (Slavik, 1957; Парпан, 2009) і зменшується коренева конкуренція довколишнього деревостану пропорційно продуктивності загиблих дерев (Санникова, 1992). «Мінералізована» поверхня ґрунту вітровальних «вивалів» представляє собою сприятливий субстрат для проростання насіння, особливо бука (Korpel, 1982; Скворцова, 1983; Парпан, 1994).  

На достатньо великій і репрезентативній площі виявлення структури ценопопуляцій бука (не менше 3–5 га) ще раніше в природньому абсолютно різновіковому клімаксовому деревостані була описана її локусно-хорологічна структура (Чистякова, 1991). На її основі нами була розроблена гіпотетична модель багатовікової динаміки її поколінь, яка може бути представлена наступним чином. Екзогенні катастрофи, що циклічно повторюються (вітровали, буреломи і т.д.) проходять локально і у різний період у тих чи інших локусах ценопопуляції букового лісу. Місце, час та площа відпаду дерев визначаються, головним чином, періодом досягнення ними синильної (патологічно розвинутої) стадії онтогенезу. В результаті інтеграції відновно-вікових процесів відтворюється і безперервно зберігається імпульсно динамічна мозаїчна в плані та асинхронна у часі структура різновікових хороценоелементів (Парпан, 2009). Саме на основі знань таких процесів та механізмів розвитку природних лісів вже більше 20 років тому розроблені імітаційні сукцесійні ґеп-моделі з екологічними складовими. На сьогодні сукцесійні моделі реально враховують конкурентні відносини між видами і зосереджені на основних механізмах сукцесії – «толерантності» та «сприяння»; даних щодо алелопатії/автотоксикації є зовсім небагато (Bugmann, 2006). Ці моделі охоплюють безпосередньо головні процеси, які відбуваються під час розвитку деревостанів, а також вплив різних факторів середовища (температури, опадів) і господарських заходів на ці процеси. Цей клас моделей відноситься до класу «динамічних лісоекологічних моделей». Їх основною концепцією є імітація росту окремого дерева за діаметром та висотою, яка базується на рівнянні максимально можливого росту, що лімітується численними біотичним та абіотичними факторами (температурою, вологістю ґрунту, конкуренцією). Основним пунктом у роботі цих моделей є те, що лише при отриманні імітаційних результатів з невеликих ділянок («ґепів») формуватиметься таке відображення реальності, що пропонує розвиток клімаксового угруповання.

Прикладом таких моделей є модель FORKOME (Козак, 2006), яка була нами неодноразово верифікована на основі даних з різних фізіографічних умов Карпат та на різних за розмірами лісових прогалинах (Козак, 2003; Парпан, 2006, 2007). Особливо актуальне застосування моделі полягає в прогнозі зміни біомаси і чисельності дерев на прикладі букових, ялицевих і ялинових лісів у контрольних умовах та в умовах можливих кліматичних змін; сценаріях з вирубуванням та характеристиці способів відновлення на місці вирубаних насаджень, а також змін таксаційних виділів і лісових масивів. Отримані прогностичні результати рекомендовані в розробку відповідних лісоекологічних нормативів для лісівничої практики – в першу чергу різних способів і видів рубок головного користування (групово-вибіркових і групово-поступових, що втілені в Правилах рубок головного користування Українських Карпат (Правила рубок.., 2008). 
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