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Аннотация. Изучение мозаичной структуры популяций липы амурской (Tilia amurensis Rupr.), являющейся 

одним из важных лесообразователей малонарушенных кедрово-широколиственных лесов, в настоящее 
время представляет собой очень важную задачу для понимания функционирования и поддержания в равно-
весном состоянии экосистем, относительно слабо затронутых антропогенной деятельностью. В связи с этим 
в данной работе была поставлена цель – описать структуру и процесс формирования мозаики популяций ли-
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пы амурской (T. amurensis) как одного из доминирующих видов древостоев кедрово-широколиственных ле-
сов. Материалами для работы послужили данные, собранные в 2012–2016 гг. на двух постоянных пробных 
площадях (1,5 га и 10,5 га), расположенных на территории Верхнеуссурийского стационара Федерального 
научного центра Биоразнообразия ДВО РАН. В результате работы был проведен анализ структуры и описан 
процесс формирования популяционной мозаики T. amurensis в кедрово-широколиственном лесу юга россий-
ского Дальнего Востока. Показано, что преобразование структуры мозаик, образованных особями, находя-
щимися в разных возрастных состояниях, идет по пути от группового размещения (имматурные особи) к 
практически случайному (генеративные особи). Отдельные особи прегенеративного возраста в выявляемых 
группах находятся слишком далеко друг от друга, чтобы взаимодействовать. Поэтому групповое размеще-
ние на разных этапах связано с неоднородностью среды и обуславливается характером локальной истории 
нарушений древостоя.  

Ключевые слова: Tilia amurensis, пространственная структура, популяционная мозаика, кедрово-
широколиственный лес,  Дальний Восток. 

 
Abstract. The study of Amur linden (Tilia amurensis Rupr.) mosaics structure, which is one of significant edifica-

tors of low-disturbed Korean pine-broadleaved forests, is nowadays a very important task for understanding the 
functioning and maintaining the equilibrium state of ecosystems relatively untouched by human activity. In this 
connection, this paper is aimed at describing the structure and the process of mosaics formation of Amur linden 
(T. amurensis), one of the dominant stand species of Korean pine-broadleaved forests. Our study is based on the 
data collected during the field seasons of 2012–2016 in the two permanent plots (1.5 hectares and 10.5 hectares in 
size) located at the Verkhneussuriysky Research Station of the Federal Scientific Center for Biodiversity, Far East 
Branch of the Russian Academy of Sciences. As a result we analyzed the structure and described the process of 
population mosaics formation of Tilia amurensis in Korean pine-broadleaved forests in the south of the Russian Far 
East. We demonstrated that the transformation of mosaics structure, formed by the plants of different generative 
state, passes from group allocation (immature plants) to almost random (generative plants). The separated pre-
generative plants are situated too far from each other to interact in the revealed groups. Therefore the group al-
location at different stages of development is connected with inhomogeneous environmental conditions and de-
termined by local history of disturbances in the stabd. 

Key words: Tilia amurensis, spatial structure, population mosaic, cedar-broadleaf forest, the Far East. 
 

Введение 
 
Изучение процессов и механизмов, которые 

контролируют пространственное распростра-
нение, численность и сосуществование видов, 
представляет собой одну из важных задач эко-
логии [1, 2]. У растений эти процессы находят 
отражение в структуре популяционных мозаик 
[3, 4], которые образуются особями, находящи-
мися на разных этапах возрастного развития. 
Поэтому большое значение имеет анализ 
структуры таких мозаик в растительных сооб-
ществах с разным видовым богатством, а также 
выявление факторов, обуславливающих их 
формирование и динамику. 

Исследование проведено в смешанных лесах 
с сосной корейской (Pinus koraiensis Sieb. et 
Zucc.), являющихся одной из основных лесных 
формаций на территории юга Дальнего Востока 
России. Ареал этих лесов охватывает также Се-
веро-Восточную территорию Китая, Корейский 
полуостров и часть островов Японии. Древо-
стой кедрово-широколиственного леса образо-
ван относительно большим числом видов дере-
вьев (до 30 и более на площади 1,5–2 га), при 
этом каждый из них характеризуется уникаль-
ной жизненной стратегией. Различия в жизнен-
ных стратегиях приводят к разнообразию 
структур популяционных мозаик и проявляют-

ся в особенностях процессов их формирования 
и динамики. 

В большинстве исследований (например,  
[5, 6]) в процессе анализа структуры мозаика 
древесных особей подразделяется на несколько 
условных групп по их высоте или диаметру. 
Эти группы одинаковы для всех видов и поэто-
му не учитывают особенности их возрастного 
развития. Более точные результаты может дать 
подразделение общей популяционной мозаики 
на отдельные мозаики особей, находящихся на 
одном этапе возрастного развития. Полученный 
таким образом набор мозаик можно рассматри-
вать как своеобразный временной ряд, показы-
вающий, как происходят изменения популяци-
онной мозаики по времени. 

Изучению разных видов лип посвящено 
большое число работ в современной литературе. 
Обобщение части знаний по всем видам лип, 
произрастающим в Европе, проведено в работе 
[7]. Также есть исследования, посвященные от-
дельными вопросам, связанным с выживанием 
и размножением [7, 8], пространственным устрой-
ствам лесов [9], структурой популяций различных 
видов лип внутри древостоев [5, 9–11]. В то же 
время исследования, в которых бы рассматри-
валась экология и биология T. amurensis в ко-
ренных древостоях, отсутствуют, хотя частные 
моменты описаны в отдельных работах [5, 6, 
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10, 12–18]. Также в ряде работ [5, 10, 12] рас-
сматриваются некоторые аспекты структуры 
мозаик, образуемых особями этого вида наря-
ду с другими видами деревьев. Однако  
к настоящему времени процессы формирова-
ния популяционных мозаик древесных видов 
кедрово-широколиственных лесов, в том числе 
T. amurensis, а также действующие на них 
факторы не описаны. 

Цель данной работы: описание структуры и 
процесса формирования мозаики особями липы 
амурской (T. amurensis) как одного из домини-
рующих видов древостоев кедрово-
широколиственных лесов. 

 
Материалы и методики исследования 
 
Территория исследования. Исследование 

проведено в южной части горного хребта Си-
хотэ-Алинь, на территории Верхнеуссурийско-
го стационара Биолого-почвенного института 
ДВО РАН (с.ш. 44°01’35.3’’, в.д. 134°12’59.8’’). 
Для данной местности характерен муссонный 
климат с относительно длинной и холодной 
зимой и теплым, дождливым летом. Среднего-
довая температура воздуха здесь составляет  
0,9 °С, среднегодовая величина осадков – около 
800 мм [19]. Преобладают смешанные кедрово-
широколиственные леса, образующие высот-
ный пояс до 800 м над уровнем моря [20]. До-
минирующими древесными видами являются 
Abies nephrolepis (Trautv.) Maxim, Betula costata 
(Trautv.) Regel., Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) 
Fisch. ex Carr., P. koraiensis и T. amurensis. 
Сбор данных. Объектом данной работы яв-

ляется вид Tilia amurensis. Работа основана на 
данных, полученных на двух постоянных проб-
ных площадях (ППП). Пробная площадь  
71-2010 (1,5 га, 150×100 м) расположена в сред-
ней части склона (уклон 22°) западной экспози-
ции, на высоте около 750 м над уровнем моря. 
Пробная площадь 72-2013 (10,5 га, 300×350 м) 
находится на расстоянии около 200 м от преды-
дущей, расположена в верхней части склонов 
западной, юго-западной и северо-западных экс-
позиций, уклон варьируется от 10 до 25°. Обе 
пробные площади заложены в позднесукцесси-
онных сообществах кедрово-широколист- 
венных лесов на верхней границе распростра-
нения сосны корейской [20]. 

Для того, чтобы изучить структуру популя-
ционных мозаик древесных видов, в течение 
полевых сезонов 2010–2015 гг. проведены ре-
визии пробных площадей. На ППП 71-2010 
учитывали особи деревьев следующих возраст-
ных состояний: имматурные (три фазы), вирги-
нильные (три фазы), генеративные (молодые ге-

неративные, средневозрастные генеративные, 
старовозрастные генеративные). На ППП 72-2013 
учитывались все особи деревьев, начиная с 
виргинильного возрастного состояния. Посто-
янная пробная площадь при помощи рулеток 
размечалась на квадраты 10×10 м. Каждое де-
рево в каждом квадрате помечалось биркой, 
координаты деревьев внутри квадратов указы-
вались глазомерным способом и пересчитыва-
лись далее в относительные углового столба 
ППП. Если растение имело вегетативное про-
исхождение, то это отмечалось в бланке пере-
чета. Для растений на ППП 71-2010 также за-
рисовывались проекции крон, которые затем 
использовались для вычисления их среднего 
радиуса. Возрастное состояние особей лист-
венных видов определялось с использованием 
общих признаков (высота особи, форма кроны, 
наличие генеративных органов), описанных в 
[21]. Для T. amurensis было решено сохранить 
разделение имматурного и виргинильного воз-
растных состояний на три фазы, как это было 
сделано для P. ajanensis, A. nephrlepis и  
P. koraiensis в более ранних работах [15, 22]. Та-
кие признаки, как высота, форма кроны, порядок 
ветвления уточнены следующим образом: 

1. Имматурные (im) – имеют признаки и 
свойства, переходные от ювенильных к взрос-
лым особям. Начальная фаза (im1) характеризу-
ется наличием 1–2 ветвей, высотой до 0,5 м; 
средняя фаза (im2) характеризуется наличием  
2–4 ветвей, высотой особей 0,5–1,5 м; в завер-
шающей фазе (im3) особи имеют широкую кро-
ну (диаметром до 2 м, число основных ветвей – 
3–6), общую высоту 1,5–3,0 м, диаметр ствола – 
2–4 см. 

2. Виргинильные (v) – формируются ти-
пичные для вида черты жизненной формы, ге-
неративные органы отсутствуют. Начальная 
фаза (v1) характеризуется началом быстрого ро-
ста в высоту, общая высота особей – 2,5–3,5 м, 
диаметр ствола – 4–6 см, крона еще имеет чер-
ты имматурного состояния; средняя фаза (v2) 
характеризуется усиленным ростом особей в 
высоту (общая высота 3,5–12,0 м, диаметр 
ствола – 5–10 см), крона расположена в верхней 
части ствола, часто особь вытягивается в сторо-
ну наиболее освещенных участков полога, при-
обретая характерный наклон ствола; завершаю-
щая фаза (v3) – переходная от виргинильного  
к генеративному состоянию, особи имеют высо-
ту 11,0–17,0 м, диаметр ствола – 8–16 см, распо-
ложенную в верхней части ствола крону, полно-
стью характерную для генеративных особей.  

3. Молодые генеративные (g1) характери-
зуются появлением генеративных органов, про-
цессы новообразования преобладают над отми-
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ранием, все взрослые структуры сформированы; 
особи имеют общую высоту 15,0–19,0 м, диа-
метр ствола 15–20 см, плодоношение необиль-
ное, нерегулярное.  

4. Средневозрастные генеративные (g2) – 
процессы новообразования и отмирания урав-
новешиваются, особи имеют максимальные 
размеры (общая высота 18,0–27,0 м, диаметр – 
19,0–48,0 см), максимальное число генератив-
ных органов, максимальный ежегодный при-
рост биомассы. 

5. Старые генеративные (g3) – процессы 
отмирания начинают преобладать, снижается 
генеративная функция, ослабляются процессы 
корне- и побегообразования; диаметр особей 
достигает 64,0 и более см, высота может 
уменьшаться за счет облома скелетных ветвей 
вершины.  

Помимо указанных возрастных состояний 
также учитывалось и сенильное, но в силу 
немногочисленности особей, находящихся в 
данном состоянии, невозможно было их вклю-
чить в анализ. В связи с этим в работе они не 
использовались. 
Анализ структуры мозаик. Обычно при ис-

следовании пространственного расположения 
особей (в том числе – древесных) используется 
функция парной корреляции g(r) [23]. Однако, 
как показано в [24], использование одной ста-
тистической функции позволяет описать струк-
туру только в том случае, когда она близка  
к однородной. При явной неоднородности мо-
заики для описания ее структуры требуется  
3–4 статистические функции. Поэтому в данной 
работе использовались: а) функция парной кор-
реляции g(r); б) функция К2(r); в) функция 
сферического контакта Hs(r); г) распределение 
расстояний до k-го соседа Dk(r) [25].  

При использовании этих функций строится 
усредненная эмпирическая кривая (на основе 
данных) и кривая на основе так называемой 
нуль-модели (предполагающей отсутствие свя-
зей между точками). Если эмпирическая кривая 
функции отклоняется от нуль-модели и помимо 
того выходит за пределы так называемых ими-
тационных интервалов, то эффект считается 
статистически значимым [25]. Имитационные 
интервалы строятся с использованием метода 
Монте-Карло [24]. 

Функция парной корреляции показывает от-
носительную густоту точек на дистанции r от 
«средней» (фокальной) точки мозаики. Если 
эмпирическая кривая функции расположена 
выше кривой, полученной с использованием 
нуль-модели при данном значении r, то это 
означает агрегированное расположение точек 
на дистанции r. Наоборот, расположение эмпи-
рической кривой ниже кривой, полученной с 

использованием нуль-модели, означает разре-
женное расположение на дистанции r. Функция 
К2(r) показывает изменение относительной гу-
стоты точек на дистанции r от фокальной точ-
ки. Если эмпирическая кривая расположена 
ниже кривой, полученной с использованием 
нуль-модели при данном значении r, то это 
означает агрегированное расположение точек 
до дистанции r. Наоборот, расположение эмпи-
рической кривой выше кривой нуль-модели го-
ворит о разреженном расположении точек до 
дистанции r. В тех случаях, когда мозаики 
имеют явно выраженную агрегацию, функция 
К2(r) позволяет получить более точные резуль-
таты, чем функция парной корреляции. Ди-
станции, на которых выявляется агрегирован-
ное расположение с использованием функций 
g(r) и К2(r), можно трактовать как средние ра-
диусы групп точек. Кумулятивная функция 
Hs(r) показывает вероятность обнаружить 
первую точку в пределах дистанции r от произ-
вольного места. Таким образом, с ее помощью 
можно характеризовать размеры пустых про-
странств, не занятых растениями. Набор куму-
лятивных функций Dk(r) при выбранных значе-
ниях k показывает вероятность обнаружить k-го 
соседа в пределах дистанции r от фокальной 
точки. Часто используется функция D1(r), кото-
рая показывает вероятность обнаружить первую 
соседнюю точку. Помимо этого, когда с исполь-
зованием функции К2(r) или функции парной 
корреляции получен средний радиус группы то-
чек, то набор функций Dk(r) может быть исполь-
зован для определения среднего числа точек, 
образующих группу. Для этого нужно опреде-
лить, сколько соседних точек может быть обна-
ружено в пределах полученного радиуса r. 

Данные ППП 71-2010 (1,5 га) использованы 
для анализа структуры мозаики имматурных и 
генеративных особей. Данные ППП 72-2013 
(10,5 га) использованы для анализа структуры 
мозаик виргинильных, молодых генеративных 
и генеративных особей. В процессе анализа 
особи в отдельных возрастных состояниях бы-
ли объединены в условные группы, обозначен-
ные следующими индексами: а) im1 + im2 + im3; 
б) v1 + v2; в) v3 + g1; г) g2 + g3.  

Такое объединение выполнено потому, что 
растения в некоторых возрастных состояниях, 
особенно v3 и g1, слишком малочисленны для 
анализа (требуется не менее 50–70 особей) [25]. 
Виргинильные особи третьей подгруппы объ-
единены с генеративными особями первой под-
группы, поскольку они находятся в переходном 
состоянии, которое зависит не от их физиоло-
гического развития, а от условий среды. С ис-
пользованием перечисленных выше статисти-
ческих показателей исследовалась структура 
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расположения особей в каждой группе (одно-
мерный анализ), а также сравнивалось распо-
ложение средне- и старовозрастных генератив-
ных особей с имматурными и виргинильными 
(двумерный анализ). Анализ выполнялся с по-
мощью программы Programita [26]. Для одно-
мерного анализа использовалась нуль-модель 
CSR (complete spatial randomness), т.е. предпо-
ложение, что растения должны быть располо-
жены случайно; для двумерного анализа – 
нуль-модель «antecedent conditions», т.е. пред-
положение, что особи одной группы располо-
жены независимо от особей другой группы, но 
при этом принимается во внимание, что одна 
группа (генеративные растения) образовалась 
значительно раньше, чем другая (имматурные 
или виргинильные особи). Имитационные пре-
делы построены на основе 199 имитаций ис-
ходных мозаик. С использованием функции 

Dk(r) найдены вероятности обнаружения 1, 2, 4, 
6, 8, 12, 16, 20 и 25-го соседнего растения. 

 
Результаты исследования 

 
В результате перечета, проведенного на 

пробных площадях, обнаружено 1237 особей  
T. amurensis. Все имматурные особи (ППП 71-
2010) имели семенное происхождение. Вегета-
тивное происхождение отмечено приблизительно 
у 4 % виргинильных особей и у менее чем 1 % 
молодых генеративных особей (ППП 72-2013). 

Имматурные особи T. amurensis расположе-
ны несколькими обособленными группами 
(рис. 1,a). Поэтому эмпирическая кривая функ-
ции парной корреляции g(r) расположена выше 
верхнего имитационного интервала (так назы-
ваемая «виртуальная агрегация» [26]) на всей 
дистанции анализа (рис. 2,a).  

 

 
   а)       б) 

 
в)        г) 

Рис. 1. Расположение особей Tilia amurensis в пределах постоянных пробных площадей:  
а – im1  +  im2  +  im3; б – v1  +  v2; в – v3  +  g1; г – g2  +  g3 

Fig. 1. Location of Tilia amurensis species within the permanent trial plots: 
а – im1  +  im2  +  im3; б – v1  +  v2; в – v3  +  g1; г – g2  +  g3 
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Рис. 2. Характеристика структуры особей Tilia amurensis с использованием четырех статистических функций:  

а – im1 + im2 + im3; б – v1 + v2; в – v3 + g1; г – g2 + g3; n – число растений в мозаике. Сплошная линия – 
эмпирическая кривая, пунктирная линия – ожидаемое значение в соответствии с нуль-моделью,  

серое поле – имитационные пределы (нуль-модель CSR) 

Fig. 2. Characteristics of the structure of Tilia amurensis species using four statistical functions:  
a - im1 + im2 + im3; b - v1 + v2; in - v3 + g1; g - g2 + g3; n is the number of plants in the mosaic. The solid line is an 

empirical curve, the dashed line is the expected value in accordance with the zero-model, and the grey field is the 
imitation limits (zero-model CSR) 

 
Функция К2(r) выявляет агрегированное 

расположение на нескольких пространствен-
ных масштабах: присутствуют группы со сред-
ними радиусами 4,5, 7,5, 14,5 и 16,5 м. Сопо-
ставление полученных радиусов групп и серии 
функций Dk(r) показывает, что в первом случае 
группы образованы в среднем 17-ю особями, во 
втором – 26-ю особями, в третьем и четвертом – 
более чем 26-ю особями. Функция D1(r) пока-
зывает, что у 50 % особей ближайшая соседняя 
особь расположена в пределах 1,3 м, одиноч-
ные особи расположены на удалении до 13 м от 
ближайших соседних. 

Функция Hs(r) выявляет на пробной площа-
ди обширные пустые пространства, не занятые 
особями; их максимальный радиус составляет 
19 м. Средний радиус кроны дерева в этом со-
стоянии небольшой (0,5 м). С учетом расстоя-
ний между соседними особями (функция D1(r)) 
можно сделать вывод, что очень немногие из 
них могут соприкасаться кронами. 

Особи в группе v1 + v2 в большинстве своем 
расположены большими группами (рис. 1,б). 
Эмпирическая кривая функции парной корре-
ляции, как и в случае с имматурными особями, 
расположена выше верхнего имитационного 
интервала на всей дистанции анализа (рис. 2,б). 
Функция К2(r) выявляет агрегацию на несколь-
ких пространственных масштабах: группы со 
средним радиусом 1,5 м, образованные 3-мя 
особями, группы с радиусом 4,5 м (4 особи), 
радиусом 8,5 м (7 особей), радиусом 11,5 м  
(9 особей) и 14,5 м (13 особей). Расстояние 
между соседними особями увеличивается по 
сравнению с дистанцией между особями в им-
матурной группе. У половины из них ближай-
шая соседняя особь находится в пределах 4,2 м, 
и есть одиночные особи, расположенные на 
расстоянии до 23 м до ближайших соседних. 
Размер пустых пространств также увеличивает-
ся (немногим меньше, чем в два раза по диа-
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метру), максимальный их радиус теперь со-
ставляет 28 м. Радиус кроны увеличивается до 
1,2 м, но при возросшем расстоянии между 
особями большинство из них так же, как и в 
имматурном состоянии, не может контактиро-
вать кронами. 

Группа особей v3 + g1 менее многочисленна, 
чем виргинильные, расположена более случай-
но, но при этом сохраняются многочисленные 
группы (рис. 1,в). Функция парной корреляции 
выявляет группы с радиусом 11,5, 17,5 и 35,5 м 
(рис. 2,в). 

Функция К2(r) дает сходные результаты, 
выявляя агрегированное расположение на не-
скольких пространственных масштабах: груп-
пы со средним радиусом 7,5 м (до 3-х особей), 
12,5 м (5 особей) и 37,5 м (17 особей). Расстоя-
ние между соседними особями увеличивается 
еще больше относительно группы v1 + v2. У по-
ловины из них ближайшие соседние особи рас-
положены в пределах 6,7 м, одиночные особи 
расположены на расстоянии до 32 м от бли-
жайших соседних. Немного увеличиваются  
и пустые пространства, не занятые особями –  
их максимальный радиус теперь составляет  
до 31 м. Радиус кроны особей увеличивается 
почти в два раза (2,2 м); с учетом текущих рас-
стояний между деревьями можно говорить, что 
небольшая их часть расположена на таком рас-
стоянии, что растения контактируют кронами. 

Группа g2 + g3 гораздо более многочисленна, 
чем группа v3 + g1, и расположена почти слу-
чайно (рис. 1,г). Функция парной корреляции 
выявляет слабую агрегацию на двух простран-
ственных масштабах, есть группы со средним 

радиусом до 12,5–13,5 м и группы с радиусом 
около 34,5 м (рис. 2,г). При этом функция К2(r) 
показывает, что особи расположены случайно, 
есть только небольшая тенденция к разрежен-
ному расположению на дистанции 2,5 м.  
Расстояние между соседними особями в этом 
возрастном состоянии по сравнению с преды-
дущим уменьшается, у половины из них бли-
жайшая соседняя особь находится в пределах 
7,5 м, а одиночные особи расположены на рас-
стоянии до 24 м от ближайших соседних. 
Уменьшаются также и пустые пространства, не 
занятые особями – их максимальный радиус со-
ставляет 25 м. Средний радиус кроны увеличи-
вается по сравнению с предыдущим возрастным 
состоянием почти в два раза (4,3 м), поэтому 
около половины особей соприкасаются кронами. 

При сопоставлении структуры мозаик 
средне- и старовозрастных генеративных и им-
матурных растений функция парной корреля-
ции показывает сегрегацию на дистанциях от 
0,5 до 7,5 м и «притягивание» на дистанциях от 
17,5 м и более (рис. 3,a). При этом функция 
К2(r) показывает в целом независимое распо-
ложение особей, сегрегация выявляется только 
на дистанциях 16,5–18,5 м. Функция D1(r) пока-
зывает, что у половины генеративных особей 
ближайшее имматурное находится в пределах 
7,1 м, таким образом, большая их часть располо-
жена за пределами крон деревьев. При сопостав-
лении структуры мозаик групп v1 + v2 и g2 + g3 
функция парной корреляции показывает от-
четливую сегрегацию генеративных и вирги-
нильных особей на дистанциях от 1,5 до 6,5 м 
(рис. 3,б). 

 

 
Рис. 3. Связь мозаик средне- и старовозрастных генеративных особей Tilia amurensis  

с мозаиками имматурных (a) и виргинильных (b) особей. Сплошная линия – эмпирическая 
кривая, пунктирная линия – ожидаемое значение в соответствии с нуль-моделью,  

серое поле – имитационные пределы (нуль-модель «antecedent conditions») 

Fig. 3. Connection between mosaics of medium- and old-growth generative species Tilia amurensis 
and mosaics of immature (a) and virginal (b) species. The solid line is an empirical curve, the dashed 

line is the expected value in accordance with the zero-model, and the grey field is the imitation limits 
(zero-model “antecedent conditions”) 
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На больших дистанциях функция показыва-
ет независимое расположение особей. Функция 
К2(r) показывает тенденцию к притягиванию 
на дистанциях 0,5–1,5 м и затем сегрегацию  
на дистанциях 4,5–6,5 м. На больших дистан-
циях также расположение особей независимое. 
У половины особей ближайшая виргинильная 
особь расположена в пределах 11,2 м. 

 
Обсуждение результатов исследования 

 
Семена T. amurenis распространяются глав-

ным образом ветром [13]. Для того, чтобы они 
могли отлететь на большее расстояние от мате-
ринского дерева (около 20–30 м), соцветия 
имеют специальный прицветный лист, играю-
щий роль своеобразного паруса. Дополнитель-
но семена распространяются многими живот-
ными – в частности, сойками, поползнями, 
свиристелями, мелкими грызунами [15], кото-
рые могут переносить их на гораздо большие 
расстояния. Относительно высокая плотность 
расположения генеративных особей и участие 
животных в переносе семян приводит к тому, 
что на формирование популяционной мозаики 
не может действовать фактор ограниченного 
распространения семян, указываемый, в част-
ности, для тропических древесных видов [2]. 
Как показывают полученные нами результаты, 
особи в имматурном состоянии имеют семен-
ное происхождение, при этом они накаплива-
ются и образуют группы. Согласно имеющимся 
в литературе данным [15], субстратом для про-
растания семян T. amurensis служит лесная 
подстилка из перепревших мягких листьев де-
ревьев и кустарников. Поскольку в пределах 
пробных площадей подстилка из листьев по-
крывает практически всю поверхность земли, 
то всходы липы могут появляться повсеместно, 
что подтверждается наблюдениями, сделанны-
ми в ходе сбора данных на ППП 71-2010.  

Даже в силу того, что молодые особи  
T. amurensis считаются теневыносливыми [5], 
они могут находиться в угнетении не более  
20 лет. Существовать под пологом, как, напри-
мер, имматурные особи P. koraiensis, P. ajanensis 
и A. nephrolepis, периоды угнетения которых 
могут продолжаться 100 и более лет, особи  
T. amurensis не способны. Именно поэтому 
особи T. amurensis могут накапливаться и со-
храняться в пределах окон, образовавшихся от-
носительно недавно. Это означает, что наблю-
даемые группы имматурных растений 
нескольких пространственных масштабов (ра-
диусов) отражают историю нарушений древо-
стоя за последние десятилетия [16, 17]. 

Небольшие группы с радиусом около 4–7 м 
соответствуют по размерам окнам, образован-

ным в результате вывала отдельных деревьев 
(радиусы крон генеративных деревьев состав-
ляют 3–8 м). Размер таких окон при ветровалах 
обычно не превышает 200–250 м2 [18]. Группы 
больших радиусов (14–16 м) появляются как 
следствие образования нескольких смежных 
окон, причем их образование не обязательно 
должно происходить одновременно. Наконец, 
наличие разрозненных отдельных особей мо-
жет быть следствием появления небольших 
просветов в пологе (обломанная крупная ветвь 
или вершина дерева и т.д.). В работе [12] пока-
зано, что подрост T. amurensis образует группы 
с площадью около 18 м2, что совпадает с раз-
мером окна, образующегося при выпадении де-
рева с радиусом кроны около 2,5 м. 

Переход из имматурного в виргинильное 
состояние происходит быстро, о чем свиде-
тельствует абсолютный возраст особей в вир-
гинильном состоянии, составляющий всего 
20–60 лет [16]. Причем в это состояние перехо-
дит около трети имматурных особей, что зна-
чительно больше, чем у остальных видов дере-
вьев [16]. Поскольку особи T. amurensis 
обладают сравнительно высокой скоростью ро-
ста, то группы особей, размеры которых связа-
ны с размерами окон, сохраняются и в вирги-
нильном возрастном состоянии. 

Сопоставление числа особей, образующих 
мозаики в виргинильном и молодом генератив-
ном состоянии, показывает, что процесс изре-
живания продолжается вплоть до перехода де-
ревьев в генеративное состояние и, по всей 
видимости, выживают только те особи, которые 
успевают выйти в полог древостоя быстрее 
ближайших соседних. Поэтому к молодому ге-
неративному состоянию некоторые группы, хо-
тя сохраняются и имеют сходные с предыду-
щими состояниями размеры, но становятся 
значительно более разреженными, и располо-
жение особей в целом становится более близ-
ким к случайному. Данные признаки говорят о 
том, что у T. amurensis, как и у других видов 
[28, 29], при переходе от имматурного состоя-
ния к виргинильному происходит повышение 
потребности в свете. 

К генеративному состоянию от изначальных 
групп остаются единичные особи, которые 
накапливаются, поскольку находятся в этом со-
стоянии более длительное время [16]. Поэтому 
в целом расположение средне- и старовозрастных 
генеративных особей практически случайно,  
с редкими группами радиусом около 12–13 м. 
Более выраженное накопление особей может 
происходить только в тех местах, где есть наибо-
лее благоприятные условия, т.е. корреляция с 
факторами, определяемыми топографией [6]. 
Этим может объясняться наличие крупных 
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групп с радиусом порядка 35 м. Но процесс 
накопления продолжается относительно недол-
го, поскольку продолжительность жизни дере-
вьев T. amurensis относительно невелика и со-
ставляет не более 250 лет [16]. 

Выявляемая функцией парной корреляции 
сегрегация мозаик средне- и старовозрастных 
генеративных и имматурных особей на не-
больших масштабах, сменяющаяся агрегацией 
на больших масштабах, объясняется тем, что 
имматурные особи расположены несколькими 
плотными группами. В этом случае более точ-
ный результат дает функция K2(r), которая по-
казывает, что расположение особей на самом 
деле независимое. Таким образом, оно обу-
славливается не наличием или отсутствием ге-
неративных особей, а наличием или отсутстви-
ем подходящих условий (световых окон).  
По той же причине более точные результаты 
дает функция К2(r) и в случае сравнения моза-
ик средне- и старовозрастных генеративных и 
виргинильных особей. Поскольку T. amurensis 
часто образует побеги из спящих почек в осно-
вании ствола, что также отмечалось в работах 
[16, 17], то наблюдается некоторая агрегация 
виргинильных особей рядом с генеративными 
на небольших масштабах. Последующая сегре-
гация до дистанций около 7 м объясняется тем, 
что для развития виргинильных особей нужны 
окна в пологе, а они чаще образуются в отдале-
нии от генеративных особей, поскольку сами 
по себе генеративные деревья «маркируют» от-
носительно недавние окна. Поэтому в целом 
можно заключить, что генеративные особи не 
препятствуют, но и не способствуют развитию 
как имматурных, так и виргинильных растений 
своего вида. Также можно отметить, что общая 
схема развития T. amurensis в кедрово-широко- 
лиственном лесу совпадает с другими основны-
ми исследованными видами: P. koraiensis,  
A. nephrolepis и P. ajanensis [27, 30, 31]. Отли-
чия выявляются, например, в требованиях к 
субстрату при прорастаниях семян. Если для 
прорастания T. amurensis и P. koraiensis [27] 
субстрат не важен, то для A. nephrolepis, а еще 

более для P. ajanensis успешное развитие на 
начальных этапах во многом зависит от нали-
чия подходящего субстрата [30, 31]. В то же 
время, несмотря на различие особенностей 
прохождения того или иного этапа у каждого 
вида, формирование мозаики пространственно-
го размещения особей у всех видов идет от 
группового к случайному.  

 
Заключение 

 
В ходе исследования впервые было проведе-

но изучение пространственного расположения 
особей T. amurensis в ненарушенном кедрово-
широколиственном лесу, описаны особенности 
формирования мозаичной структуры и прохож-
дения стадий онтогенеза данного вида. 

Результаты работы показали, что преобразо-
вание структуры мозаик T. amurensis при про-
хождении ими возрастных состояний, как и у 
других исследованных видов кедрово-широко- 
лиственных лесов (P. koraiensis, P. ajanensis,  
A. nephrolepis), идет по пути от группового 
размещения в имматурном состоянии к случай-
ному в генеративном. 

При этом образование групп имматурных, 
виргинильных и молодых генеративных расте-
ний не может быть обусловлено ни требовани-
ем к субстрату для прорастания семян, ни огра-
ниченным их распространением, ни также 
взаимодействием растений друг с другом, по-
скольку они находятся слишком далеко друг от 
друга. Основную роль в образовании групп 
растений и в целом в процессе формирования 
мозаики T. amurensis в масштабах нескольких 
гектар играет локальная история нарушений 
древостоя, т.е. распределение по времени и 
территории моментов образования окон, при-
водящих к изменению освещенности и других 
экологических условий. 

 
Работа выполнена при поддержке Россий-

ского фонда фундаментальных исследований 
(Грант № 15-04-02185). 
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