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Аннотация. Актуальность и цели. Изучение закономерностей, которые определяют пространственное 
распространение, численность и сосуществование видов, представляет собой одну из важных задач эколо-
гии. У древесных растений эти закономерности отражаются в структуре популяционных мозаик. Цель рабо-
ты – описать динамику пространственного расположения особей сосны корейской (Pinus koraiensis Sieb. et 
Zucc.) при прохождении ими стадий онтогенетического развития и определить факторы, влияющие на про-
странственную структуру особей на разных стадиях. Материалы и методы. Исследование проведено в сме-
шанном кедрово-широколиственном лесу в южной части горного хребта Сихотэ-Алинь. Данные получены на 
двух постоянных пробных площадях размером 1,5 и 10,5 га, где было проведено картирование древостоя  
(в том числе 2054 особи Pinus koraiensis). Анализ структуры популяционной мозаики проведен с использова-
нием функции парной корреляции g(r), функции K2(r), функции сферического контакта Hs(r) и функции  
распределения расстояний до k-го соседа Dk(r). Результаты. Расположение особей Pinus koraiensis при про-
хождении ими стадий онтогенетического развития изменяется от агрегированного к случайному. Агрегиро-
ванное расположение особей не связано с определенным типом субстрата и непосредственным взаимодей-
ствием особей друг с другом. Между ювенильными и имматурными особями Pinus koraiensis и особями 
других преобладающих видов выявляются единичные положительные межвидовые связи, у особей в вирги-
нильном состоянии число положительных связей возрастает, но затем в генеративном состоянии они сме-
няются отрицательными. Средний радиус групп особей в разных онтогенетических состояниях сходен и 
приблизительно совпадает со средними размерами окон. Выводы. Исследования показали, что динамика 
структуры мозаики особей Pinus koraiensis при прохождении ими стадий онтогенетического развития прак-
тически не зависит от внутривидовых и межвидовых взаимосвязей. Положительные связи обусловлены 
сходными требованиями к условиям, необходимым для развития. В первую очередь особям необходим 
свет, достаточное количество которого они могут получить в окнах. Это объясняет агрегированное распо-
ложение особей, а также характер изменения межвидовых взаимосвязей. К генеративному состоянию от 
групп остаются единичные особи, поэтому их расположение случайно. Отрицательные межвидовые связи 
между генеративными особями обусловлены их взаимодействием, и поэтому они проявляются на дистанци-
ях, близких к радиусам крон. 

Ключевые слова: Pinus koraiensis, популяционная мозаика, взаимодействие видов, нуль-гипотеза, анализ 
точечных мозаик, пространственная структура, кедрово-широколиственный лес, Дальний Восток. 

Abstract. Background. The study of natural drivers that determine spatial distribution, number and coexistence 
of species, is one of the important tasks of ecology. For trees, these factors are reflected in the structure of popu-
lation mosaics. The purpose of the work is to describe the dynamics of the mosaic structure of Korean pine trees 
(Pinus koraiensis Sieb. Et Zucc.) as they pass the stages of ontogenetic development and to find which factors de-
termine the species structure at different stages. Materials and methods. The study was performed in a mixed Ko-
rean pine-broadleaved forest in the southern part of the Sikhote-Alin mountain range. The data were obtained on 
two permanent sample plots of 1.5 and 10.5 hectares, where the stand was stem-mapped (including 2054 Pinus 
koraiensis individuals). Analysis of the population mosaic structure was performed using the pair correlation func-
tion g(r), the function K2(r), the function of the spherical contact Hs(r) and the distribution of distances to the kth 
neighbor Dk(r). Results. Distribution of Pinus koraiensis trees when they pass the stages of ontogenetic develop-
ment change from aggregated to random. The aggregated distribution of individuals is not associated with a cer-
tain type of substrate and the interaction of plants with each other. There are few positive interspecific associa-
tions between juvenile and immature individuals of Pinus koraiensis and individuals of other dominant species, the 
number of positive associations increases in the virginal state, but then in the generative state they are replaced 
by negative ones. The average radius of groups of individuals in different ontogenetic states is similar and approx-
imately coincides with the average size of canopy gaps. Conclusion. The study has shown that dynamics of the mo-
saic structure of Pinus koraiensis individuals during their passage through the stages of ontogenetic development 
does not depend on intraspecific and interspecific interactions. Positive associations are due to similar require-
ments for the conditions necessary for growth. First of all, individuals need light, a sufficient amount of which they 
can obtain only in gaps. This explains the aggregated location of individuals, as well as the nature of changes in in-
terspecific associations. Only few individuals remain from the groups to the generative state, therefore their loca-
tion is random. Negative interspecific associations between generative individuals are due to their interaction, and 
therefore they appear at distances close to the radii of the crowns.  

Keywords: Pinus koraiensis, population pattern, point pattern analysis, null model, species interaction, spatial 
structure, Korean pine-broadleaved forest, Russian Far East. 

Введение 

Изучение закономерностей, которые опре-
деляют пространственное распространение, 
численность и сосуществование видов, пред-
ставляет собой одну из важных задач экологии 

[1, 2]. У растений, в том числе деревьев, эти за-
кономерности отражаются в структуре популя-
ционных мозаик [3, 4], образованных особями, 
находящимися на разных стадиях онтогенети-
ческого развития. Поэтому анализ структуры 
мозаик древесных растений в лесных сообще-
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ствах с разным видовым богатством очень ва-
жен для понимания факторов, обуславливаю-
щих их формирование и динамику. 

Поскольку деревья в пределах древостоя 
значительно отличаются по размерам и возрас-
ту, в процессе анализа структуры мозаик они 
подразделяются на определенные группы. 
Обычно это условные группы, выделенные по 
высоте или по диаметру (например, [5, 6]).  
В том случае, когда сопоставляются мозаики 
разных видов, это может привести к неточным 
результатам, поскольку такое подразделение не 
учитывает особенности возрастного развития 
особей. Более точные результаты может дать 
подразделение популяционных мозаик на от-
дельные мозаики особей, находящихся на одном 
этапе возрастного развития. Полученный таким 
образом набор мозаик для каждого вида можно 
рассматривать как своеобразный «временной» 
ряд, показывающий, как происходят изменения 
популяционной мозаики с развитием особей. 

Исследование проведено в смешанных кед-
рово-широколиственных лесах, где одним из 
главных ключевых видов является сосна корей-
ская (Pinus koraiensis Sieb. et Zucc.). Ареал этих 
лесов охватывает юг Дальнего Востока России, 
Северо-Восточную часть Китая, Корейский по-
луостров и Японию (о. Хонсю) [7–9]. На юге 
российского Дальнего Востока древостой кед-
рово-широколиственного леса образован 25–30 
видами деревьев, которые можно обнаружить 
уже на площади 1,5–2 га [10]. При этом каждый 
вид характеризуется уникальной жизненной 
стратегией, т.е. особыми приспособлениями, 
обеспечивающими им возможность выживать, 
размножаться и обитать совместно с другими 
видами в сообществе. Различия в стратегиях 
приводят к разнообразию структур популяцион-
ных мозаик, а также проявляются в особенно-
стях процессов их формирования и динамики.  

Поскольку сосна корейская с самых ранних 
этапов исследования кедрово-широколиствен- 
ных лесов считалась одним из основных, если 
не главным, лесообразователей, ее изучению 
посвящено большое число работ. В частности, 
описаны особенности ее возобновления в лесах 
разных типов с позиций лесоведения  
[10–12]. Детально изучено плодоношение кедра 
[13] и видов, входящих в его плеяду и способ-
ствующих распространению семян [14–16], в 
том числе и во вторичных лесах [17, 18]. Опи-
сан онтогенез [19] и дана характеристика жиз-
ненной стратегии [20]. В ряде работ [5, 21–23] 
рассматриваются некоторые аспекты структуры 
мозаик, образуемых особями этого вида наряду 
с другими преобладающими видами деревьев. 
Однако к настоящему времени процесс форми-
рования популяционной мозаики Pinus 
koraiensis детально не описан, в частности, не 

изучена роль в этом процессе специфики меж-
видовых взаимосвязей. 

Цель работы – описать динамику простран-
ственного расположения особей сосны корей-
ской (Pinus koraiensis Sieb. et Zucc.) при про-
хождении ими стадий онтогенетического 
развития и определить факторы, влияющие на 
пространственную структуру особей на разных 
стадиях. В рамках исследований, направленных 
на изучение структуры мозаик видов деревьев 
кедрово-широколиственных лесов, подобная 
работа была ранее выполнена для Picea ajanen-
sis [24], Abies nephrolepis [25], Betula costata 
[26] и Tilia amurensis [27]. 

 
Материалы и методики исследования 
 
Территория исследования. Исследование 

проведено в южной части горного хребта Си-
хотэ-Алинь, на территории Верхнеуссурийско-
го стационара ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН 
(с.ш. 44°01’35’’, в.д. 134°12’59’’). Рельеф ста-
ционара низкогорный, с невысокими округлы-
ми горами, имеющими максимальную высоту 
около 1000 м, амплитуда относительных высот 
не превышает 400 м. Уклон склонов в среднем 
составляет 20–25°. Климат территории муссон-
ный, поэтому большая часть осадков выпадает 
летом (всего за год около 830 мм).  Среднегодо-
вая температура воздуха составляет 0,9 °С [28]. 
Лесная растительность занимает более 99 % 
территории. На высотах до 800 м над ур.м. 
формируется пояс кедрово-широколиственных 
лесов, выше он постепенно сменяется поясом 
темнохвойных пихтово-еловых лесов [10].  
По рельефу, климату и растительности терри-
тория стационара типична для всего среднегор-
ного пояса южного Сихотэ-Алиня, поэтому вы-
явленные здесь закономерности структуры и 
динамики древостоев кедрово-широколиствен- 
ных лесов должны быть характерными и за его 
пределами. 
Сбор данных. Исследование основано на из-

мерениях, выполненных на двух постоянных 
пробных площадях (ППП). Пробная площадь 
71-2010 (1,5 га, 150×100 м) расположена в 
средней части склона западной экспозиции 
(уклон 22°), на высоте около 750 м над ур.м. 
Пробная площадь 72-2013 (10,5 га, 300×350 м) 
находится приблизительно в 200 м от преды-
дущей, расположена в верхней части склонов 
западной, юго-западной и северо-западных 
экспозиций, уклон варьирует от 10 до 25°. Обе 
пробные площади заложены в позднесукцесси-
онном сообществе кедрово-широколиственных 
лесов на верхней границе распространения  
Pinus koraiensis [10]. 

Древостой на ППП 72-2013 образован 17 ви-
дами деревьев, на ППП 71-2010 их 11, что свя-
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зано с ее меньшими размерами [22, 23]. На 
обоих пробных площадях преобладают 5 видов: 
Abies nephrolepis (Trautv.) Maxim, Betula costata 
(Trautv.) Regel., Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) 
Fisch. ex Carr., Pinus koraiensis (Sieb. et Zucc.) и 
Tilia amurensis (Rupr.); на ППП 72-2013 сумма 
площадей поперечных сечений этих видов со-
ставляет 90,8 % от общей, на ППП 71-2010 она 
несколько больше – 96,1 % от общей, т.е. на 
оставшиеся 7 видов приходится меньше 4 %. 
Распределение преобладающих видов по сумме 
площадей поперечных сечений на пробных 
площадях приблизительно одинаково. На обеих 
пробных площадях доминирует Tilia amurensis, 
при этом ее доля на ППП 72-2013 несколько 
больше. Доля Betula costata и Pinus koraiensis 
на пробных площадях приблизительно одина-

кова. И, наконец, доля Picea ajanensis и Abies 
nephrolepis на ППП 72-2013 меньше, чем на 
ППП 71-2010. Сравнение площади поперечных 
сечений и числа стволов показывает, что в дре-
востое преобладают крупные деревья Betula 
costata, Tilia amurensis и Pinus koraiensis и не-
большие деревья Abies nephrolepis.  

Окна занимают 30,2 % от общей площади 
полога древостоя; их число составляет  
43,3 шт./га [23]. Около половины окон (51 %) 
имеют площадь до 25 м2, окна с площадью  
от 25 до 100 м2 составляют 28,5 %, средняя 
площадь окна равна 69,6 м2. Около 95 % окон 
имеет радиус до 11 м (рис. 1) и, соответственно, 
окна радиусом от 11 до 18 м составляют 5 %  
от общего их числа. 

 

 
Рис. 1. Распределение «окон» в пологе древостоя по размерам:  

a – доля окон разного радиуса; b – кумулятивная доля окон разного радиуса 

Fig.1 Distribution of gaps in a forest stand canopy according to the size: 
a – proportion of gaps of different radius; b – cumulative proportion of gaps of different radius 

 
На территории пробных площадей не найде-

но следов антропогенного воздействия, в част-
ности, дорог и пней от спиленных деревьев. 
Также не найдено свидетельств недавних пожа-
ров в виде обгоревших пней, ветвей и следов на 
коре живых деревьев. Радиоуглеродное датиро-
вание обнаруженных в почве углей показало, 
что их возраст составляет около 2000 лет [23]. 
При этом для древостоя нехарактерны сильные 
нарушения (например, массовые ветровалы), ко-
торые могли бы привести к значительным изме-
нениям видового состава деревьев [22]. Таким 
образом, динамика древостоя спонтанна на про-
тяжении как минимум трех поколений Pinus 
koraiensis. Онтогенетический спектр данного 
вида соответствует нормальному состоянию, и 
его популяция может считаться устойчивой [20]. 

Для изучения структуры популяционных 
мозаик видов деревьев были проведены реви-
зии пробных площадей в течение полевых се-
зонов 2010–2018 гг. В ходе ревизии пробные 
площади с использованием рулеток размеча-
лись на квадраты – 5×5 м для ППП 71-2010 и 
10×10 м для ППП 72-2013. Каждое дерево по-
мечалось биркой, а его относительные коорди-

наты внутри квадрата определялись глазомер-
ным способом [29]. На ППП 71-2010 учитыва-
лись ювенильные, имматурные (три фазы), вир-
гинильные (три фазы), генеративные (молодые 
генеративные, средневозрастные генеративные, 
старовозрастные генеративные) особи. На ППП 
72-2013 учитывались виргинильные и генера-
тивные особи. Онтогенетическое состояние 
особей Abies nephrolepis, Picea ajanensis и Pinus 
koraiensis определялось на основе работ,  
в которых описан онтогенез данных видов  
[19, 30, 31]. Для остальных видов использова-
лись общие признаки (высота особи, форма 
кроны, наличие генеративных органов и т.д.), 
описанные в [32]. Всего на обеих пробных пло-
щадях было отмечено 27 199 особей, из которых 
2054 – Pinus koraiensis. Для особей на ППП  
71-2010 также зарисовывались проекции крон, 
которые затем использовались для вычисления 
их среднего радиуса. Для ювенильных и имма-
турных особей указывался тип субстрата, на 
котором они были найдены. В данном исследо-
вании мы выделили 3 типа субстрата: лесная 
подстилка, пни и валеж, и ветровально-
почвенные комплексы (ВПК). Помимо живых 
деревьев на схемах квадратов отмечалось рас-
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положение пней и валежа с указанием их сте-
пени разложения по пятибалльной шкале. 
Анализ структуры мозаик. Для анализа 

структуры мозаик особей в данной работе ис-
пользовались: а) функция парной корреляции 
g(r); б) функция К2(r); в) функция сферическо-
го контакта Hs(r); г) распределение расстояний 
до k-го соседа Dk(r) [33–36]. Этот набор функ-
ций был ранее использован для описания 
структуры мозаик Picea ajanensis, Abies nephro-
lepis, Betula costata и Tilia amurensis [24–27]. 

Функцию парной корреляции можно тракто-
вать как отношение густоты точек, попадаю-
щих на окружность с радиусом r, проведенную 
вокруг фокальной точки, к средней густоте то-
чек в пределах анализируемого участка. Следо-
вательно, если мозаика абсолютно случайна, то 
g(r) = 1 при любых значениях r. Если при дан-
ном r значение g(r)>1, то это означает агреги-
рованное расположение точек на дистанции r 
от фокальной точки. Наоборот, g(r)<1 означает 
разреженное расположение точек на дистан-
ции r. Функция К2(r) показывает изменение 
относительной густоты точек на дистанции от r 
до Δr от фокальной точки; иными словами, 
К2(r) = g(r)–g(r+Δr). Соответственно, если мо-
заика случайна, то К2(r) = 0 при любых значе-
ниях r. При агрегированном расположении то-
чек g(r) – убывающая функция, поэтому 
g(r)<g(r+Δr) и К2(r)<0. При разреженном рас-
положении точек g(r) – возрастающая функция, 
поэтому К2(r)>0.  

В тех случаях, когда мозаика точек случай-
на, но при этом имеет явно выраженную неод-
нородность по густоте в пределах анализируе-
мого участка, функция g(r) будет выявлять 
псевдо-агрегацию точек; этот эффект носит 
название «виртуальная агрегация» [36]. Функ-
ция К2(r) нечувствительна к неоднородности 
густоты, и при ее наличии позволяет более точ-
но характеризовать структуру мозаик, чем 
функция g(r). Сопоставление результатов, по-
лученных с использованием этих двух функ-
ций, позволяет глубже понять структуру точеч-
ной мозаики [23]. Предельные дистанции, на 
которых выявляется агрегированное располо-
жение точек с использованием функций g(r) и 
К2(r), трактуются как средние радиусы групп.  

Кумулятивная функция Hs(r) показывает ве-
роятность обнаружить первую точку мозаики в 
пределах дистанции r от произвольно выбран-
ного места в пределах анализируемого участка. 
Если такое место окажется в центре «пустого» 
пространства, где точек мозаики нет, то Hs(r) 
будет равно радиусу этого пространства. Таким 
образом, с помощью Hs(r) можно характеризо-
вать размеры пространств, не занятых растени-
ями. Набор кумулятивных функций Dk(r) пока-
зывает вероятность обнаружить k-го соседа в 

пределах дистанции r от фокальной точки.  
Часто используется функция D1(r), которая по-
казывает вероятность обнаружить первую со-
седнюю точку. Помимо этого, когда с исполь-
зованием функции g(r) или К2(r) получен 
средний радиус группы точек, набор функций 
Dk(r) может быть использован для определения 
среднего числа точек, образующих такую груп-
пу. Для этого нужно установить, какая по счету 
соседняя точка может быть обнаружена в преде-
лах полученного радиуса r с некоторой вероят-
ностью – например, не ниже 20 %. При исполь-
зовании любой функции необходимо проверить 
статистическую значимость полученного ре-
зультата. Для этого строятся график функции и 
имитационные интервалы, аналогичные довери-
тельным интервалам функции. Эффект считает-
ся статистически значимым на дистанции r, если 
при данном r значение функции выходит за пре-
делы имитационных интервалов [36]. 

Данные ППП 71-2010 (1,5 га) использованы 
для одномерного анализа структуры мозаик 
ювенильных и имматурных особей Pinus 
koraiensis и анализа связи мозаик особей раз-
ных видов, а также генеративных и ювениль-
ных, генеративных и имматурных особей. Дан-
ные ППП 72-2013 (10,5 га) использованы для 
одномерного анализа структуры мозаик вирги-
нильных, молодых генеративных и генератив-
ных особей Pinus koraiensis и двумерного ана-
лиза связи мозаик особей разных видов; связи 
генеративных и виргинильных особей. В дву-
мерном анализе участвовали только преобла-
дающие виды, поскольку их доля по сумме 
площадей поперечного сечения составляет бо-
лее 90 %, а, значит, обнаружить статистически 
значимые связи мозаик Pinus koraiensis с дру-
гими видами затруднительно. Поскольку пре-
обладающие виды имеют долю более 90 %,  
для двумерного анализа использовались только 
они. В процессе анализа особи, за исключением 
ювенильных, были объединены в условные 
группы: а) im1+im2+im3; б) v1+v2; в) v3+g1;  
г) g2+g3 (рис. 2). Объединение было выполнено 
потому, что особи в отдельных онтогенетиче-
ских состояниях, особенно v3 и g1, слишком ма-
лочисленны для анализа (требуется не менее 
50–70 шт.) [36]. Виргинильные особи третьей 
фазы объединены с молодыми генеративными 
особями, поскольку они находятся в переход-
ном состоянии, которое зависит не от их фи-
зиологического развития, а от условий среды. 
Анализ выполнялся с использованием про-
граммы Programita [37]. Для одномерного ана-
лиза использовалась нуль-модель «CSR» 
(complete spatial randomness), т.е. предположе-
ние, что особи расположены случайно. Для 
двумерного анализа использовалась нуль-
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модель «independence», т.е. предположение, что 
особи одной мозаики расположены независимо 
от особей другой мозаики. Имитационные пре-
делы были получены с использованием метода 
Монте-Карло [36]. В случае одномерного ана-
лиза выполнялось 199 имитаций исходных мо-
заик, в процессе которых особи располагались 
случайно. Такое число имитаций обеспечивает 
99 %-е имитационные интервалы [36]. В случае 
двумерного анализа одна из мозаик «фиксиро-
валась», а вторая смещалась случайным обра-

зом, и этот процесс также повторялся 199 раз. 
Для ювенильных и имматурных особей в про-
грамме устанавливалась сетка 1х1 м, макси-
мальная дистанция анализа была равно 25 м. 
Для виргинильных, молодых генеративных, 
средне- и старовозрастных генеративных осо-
бей использовалась сетка 3х3 м, максимальная 
дистанция анализа была 45 м. С использовани-
ем функции Dk(r) найдены вероятности обна-
ружения 1-й, 2-й, 4-й, 6-й, 8-й, 12-й, 16-й, 20-й 
и 25-й соседней особи. 

 

 
Рис. 2. Расположение особей Pinus koraiensis на постоянных пробных площадях:  

а – ювенильные особи; b – имматурные особи (im1, im2, im3); c – виргинильные особи (v1, v2);  
d – молодые генеративные особи (v3, g1); e – средне- и старовозрастные генеративные особи (g2, g3) 

Fig. 2 Distribution of Pinus koraiensis individuals on permanent samples: 
a – juvenile individuals; b – immature individuals (im1, im2, im3); c – virginile individuals (v1, v2);  
d – young generative individuals (v3, g1); e – middle- and old-aged generative individuals (g2, g3) 
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Анализ распределения по субстратам. Для 
того чтобы установить, есть ли у Pinus 
koraiensis требования в определенном типе суб-
страта для развития ювенильных и имматурных 
особей, было проведено сравнение действи-
тельного распределения особей по субстратам 
разного типа с ожидаемым при их случайном 
расположении на ППП 71-2010. Для этого вна-
чале была определена площадь, занимаемая 
субстратами разного типа. Площадь валежа и 
пней была установлена на основе измерений 
диаметров пней и стволов лежащих деревьев. 
Площадь, занимаемая ВПК, определялась на 
основе материалов картирования. Наконец, 
площадь, занимаемая лесной подстилкой, была 
найдена как разность общего размера ППП 21-
2010 и площадей, занимаемых пнями, валежом 
и ВПК. Полученные цифры были выражены в 
долях от площади ППП. Число ювенильных и 
имматурных особей, которое могло быть обна-
ружено на субстрате разного типа, определя-
лось путем перемножения доли площади, зани-
маемой определенным субстратом, и числа 
особей. В результате для ювенильных и имма-
турных особей было получено по два распреде-
ления – эмпирическое и ожидаемое. Значимость 
различий этих распределений анализировалась с 
использованием критерия χ2 в программе R [38]. 

 
Результаты исследования 

 
Структура мозаик особей в разных 
онтогенетических состояниях 

Ювенильные особи. Эмпирическая кривая 
функции парной корреляции g(r) расположена 
выше верхнего имитационного интервала на 
всей дистанции анализа (виртуальная агрега-
ция); она становится приблизительно парал-
лельной оси абсцисс на дистанции более 17 м  
(рис. 3,a). Функция K2(r) выявляет агрегиро-
ванное (контагиозное) расположение особей, 
средний радиус групп составляет 10–11 м. Рас-
пределение расстояний до k-го соседа Dk(r) по-
казывает, что при таком размере групп они об-
разованы более чем 26 особями. Радиус 
«пустых» пространств, в которых ювенильные 
особи не встречаются, значимо больше ожида-
емого при их случайном расположении и до-
стигает 10–12 м. 
Имматурные особи. Так же, как и для юве-

нильных особей, эмпирическая кривая функции 
g(r) расположена выше верхнего имитационного 
интервала на всей дистанции анализа; она ста-
новится приблизительно параллельной оси абс-
цисс на дистанции более 20 м (рис. 3,b). Функ-
ция K2(r) выявляет группы, радиус которых 
совпадает с радиусом групп ювенильных особей 
(10–11 м). При таком радиусе группы образова-
ны много более, чем 26 соседними особями, и по 

сравнению с группами ювенильных особей им-
матурные группы становятся более густыми: у 
50 % ювенильных особей ближайшая соседняя 
особь была расположена в пределах двух мет-
ров, а у имматурных – в пределах одного метра. 
Радиус пустых пространств значимо больше 
ожидаемого и остается приблизительно таким 
же, как и для особей ювенильного состояния. 
Виргинильные особи. Численность вирги-

нильных особей по сравнению с имматурными 
меньше почти в 70 раз (при пересчете на 1 га), 
и их расположение значительно более равно-
мерно. Функция g(r) выявляет группы со сред-
ним радиусом около 12 м (рис. 3,c). Функция 
K2(r) показывает, что расположение особей 
близко к случайному, но все же значимо от него 
отличается: расстояния около 4–5 м и 11–12 м 
между особями встречаются более часто, чем 
можно было бы ожидать при случайном распо-
ложении. Сравнение этих расстояний с набором 
функций Dk(r) показывает, что такие «группы» 
образованы двумя, редко тремя соседними осо-
бями. Размеры пустых пространств по сравне-
нию с ювенильным и имматурным состояниями 
значительно увеличиваются, их максимальный 
радиус составляет 44 м. Это означает, что встре-
чаются участки с площадью до 0,6 га, где нет ни 
одной виргинильной особи Pinus koraiensis. 
Молодые генеративные особи. Функция 

парной корреляции показывает наличие групп 
со средним радиусом около 7–8 м (рис. 3,d). 
Функция K2(r) показывает, что расстояния  
6–8 м между особями встречаются чаще, чем 
можно было бы ожидать при их случайном рас-
положении. При таких радиусах и расстояниях 
выявляемые «группы» образованы двумя, очень 
редко тремя соседними особями (меньше 10 % 
особей имеют две соседние в пределах этой ди-
станции). Размеры пустых пространств прибли-
жаются к ожидаемым при случайном расположе-
нии особей, хотя значимо от них отличаются. По 
сравнению с виргинильным состоянием они ста-
новятся меньше и достигают максимум 35–37 м. 
Генеративные особи. Функция парной кор-

реляции показывает тенденцию к виртуальной 
агрегации: эмпирическая кривая на значитель-
ной части дистанции анализа расположена вы-
ше верхнего имитационного интервала  
(рис. 3,e). Выявляются группы нескольких про-
странственных масштабов – со средними ради-
усами от 12 до 37 м. При таких радиусах в 
группе от 3 до 21 особи. Функция K2(r), напро-
тив, показывает, что особи расположены слу-
чайно. Распределение расстояний от произ-
вольной точки ближайшей особи почти 
совпадает с ожидаемым при случайном распо-
ложении особей, максимальные размеры пу-
стых пространств по сравнению с молодыми 
генеративными особями уменьшаются и со-
ставляют 27–28 м. 
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Рис. 3. Характеристика структуры мозаики особей Pinus koraiensis с использованием четырех статистических 

функций: a – juv; b – im1+im2+im3; c – v1+v2; d – v3+g1; e – g2+g3; n – число особей в мозаике, p – p-уровень  
по результатам GoF-теста. Сплошная линия – эмпирическая кривая, пунктирная линия – ожидаемое значение 

в соответствии с нуль-моделью, серое поле – имитационные пределы (нуль-модель CSR)  

Fig. 3 Characteristics of mosaic structure of Pinus koraiensis individuals with the use of four summary statisics:  
a – juv; b – im1+im2+im3; c – v1+v2; d – v3+g1; e – g2+g3; n – number of individuals in a mosaic,  

p – p-level according to the results of GoF-test. Full line – empirical curve, dotted line – expected value  
according to the null model, grey field – simulated envelopes (null model CSR) 

 
Межвидовые ассоциации с другими 
преобладающими видами деревьев 

Анализ с использованием функции парной 
корреляции выявляет одну положительную 
связь между особями в ювенильном состоянии – 
между Pinus koraiensis и Tilia amurensis на ди-
станциях до 15–17 м (рис. 4,p). Эта связь со-
храняется в имматурном состоянии, правда, на 
значительно меньших дистанциях – до 2 м  
(рис. 4,q). Если анализировать графики эмпи-
рической функции парной корреляции для им-
матурных особей, то можно также отметить, 
что связи между Pinus koraiensis и Abies nephro-
lepis, Picea ajanensis также положительны, хотя 

статистически они не значимы. У особей в вир-
гинильном состоянии анализ выявляет три по-
ложительные связи (рис. 4,c,m,r), за исключе-
нием пары Pinus koraiensis и Betula costata.  
Во всех трех случаях связь выявляется на сход-
ных дистанциях – до 8–9 м. В молодом генера-
тивном состоянии остается только одна значи-
мая положительная связь – между Pinus 
koraiensis и Abies nephrolepis на дистанциях до 
9 м. При этом выявляется отрицательная связь 
между Pinus koraiensis и Betula costata на ди-
станциях 2–3 м (рис. 4,d). У особей в генера-
тивном состоянии положительные связи полно-
стью исчезают. Вместо этого выявляются  
3 отрицательные связи: между Pinus koraiensis 
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и Betula costata, Picea ajanensis, Tilia amurensis 
на дистанциях от 3 до 9 м (рис. 4,j,o,t). Анализ 
графиков показывает, что связь между Pinus 

koraiensis и Abies nephrolepis на дистанциях до 
3 м также отрицательная, хотя статистическая 
достоверность этой связи не подтверждается. 

 

 
Рис. 4. Результаты попарного анализа связи структуры мозаик особей Pinus koraiensis (Pk) со структурой 
мозаик особей Abies nephrolepis (An), Betula costata (Bc), Picea ajanensis (Pa) и Tilia amurensis (Ta): a – juv;  

b – im1+im2+im3; c – v1+v2; d – v3+g1; e – g2+g3; n1, n2 – число особей в мозаиках пары видов, p – p-уровень  
по результатам GoF-теста. Сплошная линия – эмпирическая кривая, пунктирная линия – ожидаемое значение 

в соответствии с нуль-моделью, серое поле – имитационные пределы (нуль-модель «independence») 

Fig. 4 Results of paired analysis of correlation between mosaic structure of Pinus koraiensis (Pk) individuals  
with mosaic structure of Abies nephrolepis (An), Betula costata (Bc), Picea ajanensis (Pa) и Tilia amurensis (Ta) 
individuals: a – juv;  b – im1+im2+im3; c – v1+v2; d – v3+g1; e – g2+g3; n1, n2   – number of individuals in the mosaics  
of species pair, p – p-level on the results of GoF-test. Full line – empirical curve, dotted line – expected value 

according to the null model, grey field – simulated envelopes (null model «independence») 
 

Связь ювенильных, имматурных  
и виргинильных особей Pinus koraiensis  

с генеративными особями преобладающих 
видов деревьев 

У ювенильных особей Pinus koraiensis ана-
лиз с использованием функции парной корре-

ляции выявляет только одну положительную 
связь с генеративными особями того же вида 
(рис. 5,d). На дистанции 3–5 м от генеративных 
особей ювенильные встречаются значимо чаще, 
чем можно было бы ожидать в случае их неза-
висимого расположения.  
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Рис. 5. Результаты анализа связи структуры мозаик ювенильных, имматурных и виргинильных особей Pinus 
koraiensis (Pk) со структурой мозаик генеративных особей: a – Abies nephrolepis (An); b – Betula costata (Bc);  

c – Picea ajanensis (Pa); d – Pinus koraiensis (Pk); e – Tilia amurensis (Ta); juv – ювенильные особи, Im – im1+im2+im3, 
V – v1+v2, G – g2+g3; n1 и n2 – число особей в первой и  второй мозаике, p – p-уровень по результатам GoF-теста. 

Сплошная линия – эмпирическая кривая, пунктирная линия – ожидаемое значение в соответствии 
с нуль-моделью, серое поле – имитационные пределы (нуль-модель «independence») 

Fig. 5 The analysis results of correlation between the mosaic structure of juvenile, immature and virginile Pinus 
koraiensis (Pk) individuals with the mosaic structure of generative individuals: a – Abies nephrolepis (An); b – Betula 
costata (Bc); c – Picea ajanensis (Pa); d – Pinus koraiensis (Pk); e – Tilia amurensis (Ta); juv – juvenile individuals, Im – 

im1+im2+im3, V – v1+v2, G – g2+g3; n1 и n2  – number of individuals in the first and second mosaics, p – p-level on the 
results of GoF-test. Full line – empirical curve, dotted line – expected value according to the null model, grey field – 

simulated envelopes (null model «independence») 
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У имматурных особей Pinus koraiensis выяв-
ляются две положительные связи – с генера-
тивными особями Betula costata и Pinus 
koraiensis (рис. 5,g,i). В первом случае эта связь 
проявляется на дистанциях 6 и 9 м, во втором – 
на дистанциях 7–13 м. Но если в случае Betula 
costata эмпирическая кривая расположена на 
меньших дистанциях близко к верхнему ими-
тационному интервалу (тенденция к агрега-
ции), то в случае Pinus koraiensis наблюдается 
обратная тенденция – в непосредственной близо-
сти от генеративных особей имматурные встре-
чаются значительно реже, чем можно ожидать 
при их независимом расположении. У вирги-
нильных особей Pinus koraiensis обнаруживается 
только одна значимая положительная связь –  
с генеративными особями Tilia amurensis на ди-
станциях 1–8 м (рис. 5,o). Анализ графиков пока-
зывает, что также есть тенденция к образованию 
положительной связи между Pinus koraiensis и 
Betula costata на дистанциях до 5 м (рис. 5,l). 

 
Субстрат, необходимый для ювенильных  

и имматурных особей 

Преобладающим субстратом на исследуемой 
пробной площади является лесная подстилка, 
которая состоит главным образом из опада пре-

обладающих видов деревьев и сохраняется в 
течении всего года, поскольку хвоя и листья не 
успевают полностью разложиться к концу лета. 
Мощность подстилки составляет в среднем  
5±2 см. Подстилка занимает 96,5 % от площади 
поверхности и, таким образом, играет роль 
своеобразного «фона» для других типов суб-
страта и сама по себе пространственной струк-
туры не имеет. На втором месте по площади 
находится полуразложившийся валеж и пни –  
3 %. И, наконец, наименьшую площадь занимают 
ВПК (учитывая только бугры и западины) –  
всего 0,5 %. Анализ расположения ювенильных 
и имматурных особей Pinus koraiensis показы-
вает, что оно очень близко к тому, которое 
наблюдалось бы, если бы они прорастали в 
случайных местах. Однако как для ювениль-
ных, так и для имматурных особей распределе-
ние статистически значимо отличается от слу-
чайного (рис. 6). Эти отличия обусловлены 
главным образом тем, что на полуразложив-
шемся валеже и пнях обнаружено больше юве-
нильных и имматурных особей относительно 
их случайного расположения. Доля особей на 
ВПК незначительно отличается от ожидаемой – 
в меньшую сторону для ювенильных и в боль-
шую – для имматурных. 

 

 
Рис. 6. Наблюдаемые и ожидаемые частоты ювенильных (juv) и имматурных (Im – im1+im2+im3) особей  
на субстрате различного типа: L – листовой опад, F – полуразложившийся валеж и пни, V – ВПК. Площадь 
каждого прямоугольника пропорциональна частоте ячейки соответствующей таблицы сопряженности. 
Сплошная и прерывистая линии обозначают положительное и отрицательное отклонение от ожидаемых 

частот. Цвет прямоугольника соответствует стандартизированным остаткам (значения показаны в легенде). 
Светло-серые и темно-серые прямоугольники показывают значимые отклонения от ожидаемых частот 

(при α = 0,005 и α = 0,0001 соответственно) 

Fig.6 Observed and expected frequence of juvenile (juv) and immature (Im – im1+im2+im3) individuals on the 
substrate of different types: L – leaf litter, F – semidecomposed windfall and stubs, V – wind-soil complexes.  

The area of each rectangle is proportional to the frequency of the box of the corresponding cross tables.  
Full and dotted lines mean positive and negative deviation from the expected frequencies. The colour  

of the rectangle corresponds to the standardized remains (values are shown in the legend).  
Light grey and dark grey rectangles show significant deviation form the expected frequencies  

(with α = 0,005 and α = 0,0001 respectively) 
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Обсуждение результатов исследования 
 

Структура мозаики 

Пространственное расположение особей  
Pinus koraiensis при прохождении ими стадий 
онтогенетического развития меняется от груп-
пового (контагиозного) – ювенильные и имма-
турные особи к случайному – генеративные 
особи. Аналогичный результат был получен 
при анализе структуры мозаик других преобла-
дающих видов деревьев – Picea ajanensis [24], 
Abies nephrolepis [25], Betula costata [26] и Tilia 
amurensis [27]. Ювенильные и имматурные 
группы образованы относительно большим чис-
лом особей (больше 26), в виргинильном состо-
янии оно значительно уменьшается (до 2–3) и 
затем постепенно увеличивается к генератив-
ному (рис. 3). Самыми густыми оказываются 
группы виргинильных особей – их густота по-
чти в 8 раз больше средней по площади.  
Несмотря на то, что группы имматурных и юве-
нильных особей образованы большим числом 
особей, густота особей в этих группах меньше,  
в 3–5 раз превышает среднюю по площади.  
Динамика пустых пространств, не занятых осо-
бями, выглядит следующим образом: в юве-
нильном и имматурном состоянии вначале они 
относительно небольшие, но значимо больше, 
чем при случайном расположении особей.  
Затем в виргинильном состоянии они значи-
тельно увеличиваются, а далее постепенно 
уменьшаются к генеративному состоянию и 
становятся очень близкими к ожидаемым в со-
ответствии с нуль-гипотезой – случайным рас-
положением особей. Нужно отметить, что ра-
диусы групп, выявляемые в мозаиках особей до 
генеративного состояния с использованием 
функции K2, близки и составляют 8–12 м  
(см. рис. 3). В распределении численности осо-
бей по онтогенетическим состояниям выделяют-
ся два пика: первый приходится на имматурные 
особи, второй – на средне- и старовозрастные 
генеративные особи. Эти пики возникают по-
тому, что особи в имматурном и генеративном 
состоянии находятся более длительное время, 
чем в ювенильном и виргинильном (и молодом 
генеративном) соответственно [23]. Поэтому 
небольшого числа разреженных виргинильных 
особей достаточно, чтобы поддерживать чис-
ленность генеративных особей в динамическом 
равновесии [20]. 

Характерной особенностью является то, что 
результаты, полученные с использованием 
функции парной корреляции и функции K2, во 
многих случаях не согласуются между собой, 
за исключением результатов для молодых гене-
ративных особей. А именно, в случае ювениль-

ных и имматурных особей радиус групп, выяв-
ляемых с использованием функции парной 
корреляции, превышает радиус групп, выявля-
емых с использованием функции K2. В случае 
генеративных особей различия более суще-
ственны – функция парной корреляции показы-
вает агрегированное расположение особей, в то 
время как функция K2 показывает, что их рас-
положение случайно – точно так же, как и для 
Picea ajanensis и Abies nephrolepis [24, 25]. 

Такая разница в результатах объясняется 
тем, что особи до генеративного состояния рас-
положены очень неоднородно, и особенно явно 
это проявляется в ювенильном и имматурном 
состоянии, что хорошо заметно уже при визу-
альном анализе мозаик. Выраженная неодно-
родность вносит систематическое отклонение в 
результаты, получаемые с использованием 
функции парной корреляции, хотя в этом слу-
чае она позволяет получить ценную информа-
цию – определить размер возникающих неод-
нородностей [36]. Таким образом, в мозаике 
ювенильных и имматурных особей выявляется 
агрегация, обусловленная неоднородностью их 
расположения; средний радиус таких групп со-
ставляет около 17 и 20 м соответственно, а 
внутри этих групп выявляется агрегация, обу-
словленная неслучайным расположением осо-
бей – группы с радиусом около 10–11 м. В мозаи-
ке генеративных особей также выявляется 
агрегация, обусловленная неоднородностью их 
расположения – группы с радиусом от 12 до 37 м, 
но если не принимать ее во внимание, то особи 
расположены случайно, что нам показывает 
функция K2. 

Динамику изменения связей между особями 
Pinus koraiensis и других преобладающих видов 
при прохождении ими последовательных ста-
дий онтогенеза можно описать следующим об-
разом. В ювенильном и имматурном состоянии 
выявляется только одна положительная связь 
между особями. В виргинильном состоянии 
число положительных связей возрастает до 
трех, причем диаметры групп для разных видов 
сходны и составляют 8–9 м. В молодом генера-
тивном состоянии число положительных связей 
вновь уменьшается до одной и появляется от-
рицательная связь. В генеративном состоянии 
положительных связей нет, и вместо этого вы-
являются три отрицательные связи (см. рис. 4). 
Влияние генеративных особей преобладающих 
видов на ювенильные, имматурные и вирги-
нильные особи Pinus koraiensis, судя по единич-
ным выявленным связям (см. рис. 5), крайне 
ограничено и сложно поддается систематизации. 

Если функция парной корреляции или 
функция K2 выявляет агрегированное или, 
наоборот, разреженное расположение особей, 
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то это обычно считается свидетельством того, 
что особи действительно взаимодействуют друг 
с другом, особенно если речь идет о двумерном 
анализе, когда, например, анализируются моза-
ики двух разных видов растений [36]. Ранее 
[23] было показано, что в случае одномерного 
анализа агрегированное расположение особей на 
исследуемых пробных площадях не может объ-
ясняться их взаимодействием, поскольку они 
расположены слишком далеко друг от друга. 
Например, имматурные особи Pinus koraiensis 
имеют средний радиус кроны от 0,18±0,01 м до 
1,85±0,9 м [23], при этом связь в расположении 
особей выявляется на дистанциях до 10–11 м 
(см. рис. 3,a). Результаты данной работы пока-
зывают, что это также справедливо и для боль-
шинства двумерных анализов, а именно для тех 
случаев, когда выявляется наличие: а) положи-
тельной связи между ювенильными особями 
Pinus koraiensis и Tilia amurensis (см. рис. 4,p); 
б) положительных связей между виргинильны-
ми и молодыми генеративными особями раз-
ных видов (рис. 4,c,m,r,d); в) генеративными и 
имматурными особями Pinus koraiensis  
(см. рис. 5,i). Взаимодействием особей могут 
объясняться только отрицательные связи на не-
больших дистанциях между генеративными 
особями разных видов (см. рис. 4,e,j,o,t), а также 
положительные связи между генеративными и 
ювенильными, имматурными и виргинильными 
особями (см. рис. 5,d,o). Во всех остальных слу-
чаях агрегированное расположение особей свя-
зано с другими причинами. 

 
Факторы, определяющие структуру  
на разных стадиях развития особей 

Агрегированное расположение особей отме-
чается в большом числе работ, посвященных 
анализу структуры мозаик деревьев [5, 6, 21, 
39, 40, 41]. Одним из основных факторов, обу-
славливающих агрегацию, считается ограни-
ченное распространение семян, т.е. большая 
часть семян остается в непосредственной бли-
зости от генеративных особей [2, 5, 6, 42]. Семе-
на Pinus koraiensis распространяются исключи-
тельно животными, и наибольшую роль в этом 
играют кедровка (Nucifraga caryocatactes L.), 
маньчжурская белка (Sciurus vulgaris mantchuri- 
cus Thomas) и, в меньшей степени, поползень 
(Sitta europaea amurensis Swinhoe) [14]. Благо-
даря животным семена могут переноситься на 
значительное расстояние (более километра) от 
материнского дерева [14]. В то же время анализ 
показывает, что почти 100 % генеративных 
особей имеют ближайшую соседнюю особь в 
пределах 20 м (см. рис. 3,e) и максимальный 
радиус «пустых» пространств в мозаике гене-

ративных особей составляет около 20 м. Таким 
образом, расстояние переноса семян на два по-
рядка превышает расстояние между соседними 
деревьями, и даже одной генеративной особи 
Pinus koraiensis хватило бы на относительно 
равномерное обсеменение всей пробной пло-
щади 72-2013. Следовательно, ограниченное 
распространение семян не может влиять на 
начальное формирование популяционной моза-
ики данного вида. 

Следующим фактором, который может обу-
славливать агрегированное расположение юве-
нильных и имматурных особей, является необ-
ходимость в определенном субстрате – как, 
например, для Picea ajanensis и Betula costata 
[24, 26, 43]. Проведенный анализ показал, что 
распределение ювенильных и имматурных осо-
бей Pinus koraiensis по субстратам трех типов 
хотя и отличается значимо от ожидаемого при 
их случайном расположении, но все-таки очень 
близко к нему (см. рис. 6). Это объясняется тем, 
что животные (в частности, Nucifraga 
caryocatactes и Sciurus mantchuricus) создают 
свои запасы именно в подстилке. Запасы на ва-
леже могут создавать Sitta europaea [17]. 
Наблюдения показывают, что валеж, покрытый 
мхами, долго удерживает влагу, и это может 
обеспечить несколько лучшее выживание юве-
нильных и имматурных особей. Поэтому на ва-
леже их больше, чем можно было бы ожидать 
при случайном расположении особей. По срав-
нению с ювенильными у имматурных особей 
доля встреч на валеже несколько больше, что 
также можно рассматривать как подтверждение 
предположения о том, что они лучше выжива-
ют в более влажных условиях. Тем не менее, 
поскольку большая часть особей расположена 
на подстилке, которая не имеет пространствен-
ной структуры (она, как уже было сказано  
выше, является «фоном» для других типов суб-
страта), необходимость в определенном суб-
страте не может объяснять формирование 
групп. 

Еще одним фактором, объясняющим струк-
туру мозаик, могут быть межвидовые взаимо-
действия, включая взаимодействия между  
генеративными особями и ювенильными, им-
матурными и виргинильными особями. У юве-
нильных особей двумерный анализ выявляет 
положительную связь только между Pinus 
koraiensis и Tilia amurensis (см. рис. 5,p). Эта 
связь есть и между имматурными особями, хотя 
проявляется в меньшей степени (см. рис. 5,q). 
Других связей между имматурными особями не 
выявляется. Поскольку радиус групп и в пер-
вом, и во втором случае значительно больше, 
чем радиусы крон особей [23], можно заклю-
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чить, что они не взаимодействуют друг с дру-
гом. В этом случае выявляемые связи объясня-
ются одинаковыми требованиями к субстрату, 
поскольку семена Tilia amurensis также прорас-
тают, главным образом, на подстилке [27]. Но, 
поскольку подстилка занимает большую часть 
поверхности, сходные требования к субстрату 
не объясняют факт формирования густых групп 
ювенильных и имматурных особей. 

Для особей в виргинильном состоянии вы-
является сразу три положительные связи, одна 
из которых (между Pinus koraiensis и Abies 
nephrolepis) сохраняется и между молодыми 
генеративными особями (см. рис. 4,c,m,r,d). 
Однако здесь тоже связь проявляется на ди-
станциях, на которых особи в группе взаимо-
действовать не могут; уже сам факт образова-
ния таких смешанных групп, в которые входят 
все виды, за исключением Betula costata, нуж-
дается в объяснении. 

Слабая связь пространственного расположе-
ния ювенильных и генеративных особей Pinus 
koraiensis говорит о том, что ювенильные особи 
несколько чаще встречаются в окрестностях 
генеративных (см. рис. 5,d). Наблюдения пока-
зывают, что животные действительно создают 
многочисленные запасы в непосредственной 
близости от генеративных особей (часть из этих 
запасов временные, и затем они переносятся на 
более далекое расстояние). При этом положи-
тельные или отрицательные связи ювенильных 
особей Pinus koraiensis c другими видами не 
выявляются. 

Анализ связей пространственного располо-
жения имматурных и генеративных особей вы-
являет 2 положительные связи – с Betula costata 
и Pinus koraiensis (см. рис. 5,g,i). Причем если  
с Betula costata эта связь выявляется, начиная  
с минимальных дистанций и до 8 м, то для 
Pinus koraiensis на малых дистанциях (до 7 м) 
наблюдается отрицательная связь, которая за-
тем сменяется положительной на дистанциях 
7–12 м. Таким образом, исходя из радиусов 
крон [23] можно заключить, что имматурные 
особи расположены в пределах кроны Betula 
costata и рядом (но за пределами кроны) Pinus 
koraiensis. Анализ связей пространственного 
расположения виргинильных и генеративных 
особей выявляет всего одну положительную 
связь – c Tilia amurensis (см. рис. 5,o). Как для 
имматурных, так и для виргинильных особей 
Pinus koraiensis их густота в окрестностях гене-
ративных особей максимум в полтора-два раза 
выше ожидаемой. Это несколько влияет на их 
общее распределение по площади, но не объяс-
няет формирования групп, где густота  
в 3,5–9 раз превышает среднюю по площади. 

Таким образом, внутри- и межвидовые от-
ношения между особями, а также связь с суб-

стратом не объясняют ни самого факта образо-
вания групп особей, ни того, почему их распо-
ложение к генеративному состоянию постепен-
но меняется на случайное, а также того, как 
меняются межвидовые связи при развитии осо-
бей. В работах [22, 23] было показано, что у 
Pinus koraiensis особи нормальной жизненности 
встречаются преимущественно в окнах и в 
меньшей степени на периферии окон. Причем 
если в имматурном состоянии большая часть 
особей (пониженной и низкой жизненности) 
встречалась под пологом древостоя, то уже к 
молодому генеративному состоянию остаются 
только те особи, которые были обнаружены в 
окнах или на их периферии, что говорит о зна-
чительном увеличении потребности в освещен-
ности для успешного роста [44, 45]. Это озна-
чает, что уже в имматурном состоянии быстрее 
развиваются те особи, которые расположены в 
лучших условиях освещенности. Соответствен-
но, в перспективе они имеют больше шансов на 
выживание. Если теперь представить, что в те-
чение некоторого времени происходит процесс 
«отбора» особей, оказавшихся в лучших усло-
виях освещенности (обусловленных окнами), 
то они будут расположены группами. Подтвер-
ждает это предположение сходство радиусов 
групп, которые выявляются у особей в разных 
онтогенетических состояниях с использовани-
ем функций парной корреляции и K2, во-
первых, между собой, а, во-вторых, с размера-
ми окон, около 90 % которых имеют радиус  
9–10 м (см. рис. 1). Следовательно, мы можем 
обоснованно предположить, что основным фак-
тором, который объясняет агрегацию имматур-
ных, виргинильных и молодых генеративных 
растений, является свет. У ювенильных особей 
сложно определить жизненность, однако ради-
ус групп, выявляемый с использованием функ-
ции K2, так же, как и для других состояний, 
совпадает с радиусом 90 % окон в пологе дре-
востоя. Поэтому, судя по полученным резуль-
татам, «отбор» особей, оказавшихся в лучших 
условиях освещенности, происходит и в юве-
нильном периоде. Для кедрово-широколиствен- 
ных лесов характерен режим нарушений низ-
кой и, редко, средней интенсивности [22, 46]  
(в данном случае речь идет о естественных 
нарушениях, а именно – об образовании окон  
в пологе древостоя). Это означает, что время  
от времени в пологе образуются единичные ок-
на в результате, например, вывала ветром от-
дельных деревьев; размер таких окон сопоста-
вим с размером кроны одного дерева. 
Значительно реже образуются окна более круп-
ных размеров в результате одновременного вы-
вала 2–3 деревьев. При этом окна расположены 
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случайно [23], а, значит, улучшение условий 
освещенности происходит, во-первых, в слу-
чайном месте древостоя, и, во-вторых, имеет 
локальный характер. Если принять во внимание 
эти особенности образования окон, то стано-
вятся понятными черты структуры мозаик осо-
бей на разных стадиях их развития. 

А именно наличие больших групп ювениль-
ных и имматурных особей, выявляемых с ис-
пользованием функции парной корреляции  
(см. рис. 3), показывает, что они – результат 
относительно длительного «отбора» особей, 
которые оказываются в более благоприятных 
условиях. Когда функция парной корреляции 
показывает агрегированное расположение 
виргинильных особей, а функция K2 – случай-
ное, это означает, что данные особи были от-
носительно быстро «выбраны» из мозаики в 
соответствии с размерами образовавшихся 
окон, когда они оказались в благоприятных 
условиях. Поэтому такая выборка может не 
иметь собственной структуры, и особи внутри 
групп могут быть расположены случайно.  
У мозаики молодых генеративных особей 
вновь появляется структура (неслучайное рас-
положение), поскольку они некоторое время 
выживают в окнах.  

Также это объясняет и характер изменения 
связей между особями разных видов в ходе их 
развития (см. рис. 4). Большое число положи-
тельных связей между виргинильными особями 
показывает, что они вместе оказались в преде-
лах одних и тех же окон. Поскольку в вирги-
нильное состояние переходят только те особи, 
которые оказались в окнах, то их оказывается 
относительно небольшое число, но они распо-
ложены близко друг к другу. При этом расстоя-
ния между окнами – те самые «пустые  
пространства» – получаются достаточно боль-
шими. Затем из-за конкуренции положитель-
ные связи между особями практически исчеза-
ют (у молодых генеративных особей), и в конце 
концов сменяются отрицательными на неболь-
ших дистанциях, когда располагаться слишком 
близко друг к другу особям мешают кроны (ге-
неративные особи).  

И, наконец, это объясняет положительные 
связи между имматурными особями Pinus 
koraiensis и генеративными Betula costata, вир-
гинильными особями Pinus koraiensis и генера-
тивными Tilia amurensis. Кроны лиственных 
видов относительно хорошо пропускают свет, 
поэтому особи Pinus koraiensis могут выживать 
в непосредственной близости от них. 

Вопрос о том, почему генеративные особи 
расположены случайно, но при этом неодно-
родно, остается открытым и нуждается в даль-
нейшем изучении. Одно из возможных объяс-
нений состоит в следующем. Как показал 
анализ структуры мозаики пней на ППП 72-
2013, они расположены хотя и случайно, но не-
однородно: выявляются «группы» пней с ради-
усом 25–30 м [23]. Следовательно, существуют 
участки древостоя, где образование окон про-
исходило относительно более часто или, 
наоборот, редко (иначе говоря, разные участки 
древостоя отличаются своей локальной истори-
ей нарушений). В тех местах, где образовыва-
ется больше окон, создаются условия для 
успешного развития большего числа вирги-
нильных растений. В дальнейшем это может 
привести к неоднородности расположения ге-
неративных растений. Другие возможные объ-
яснения – неоднородность условий местооби-
тания [40, 41] и неоднородность содержания 
различных элементов в почве [42]. 

 
Заключение 

 
Проведенные исследования показали, что 

динамика структуры мозаики особей Pinus 
koraiensis при прохождении ими стадий онто-
генетического развития практически не зависит 
ни от внутривидовых, ни и от межвидовых вза-
имосвязей, за исключением очевидного факта, 
что в процессе изреживания густота особей по-
степенно уменьшается. Положительные внут-
ри- и межвидовые связи (причем последние 
единичны) объясняются, главным образом, 
сходными требованиями к условиям, необхо-
димым для развития: это, в первую очередь, 
свет для особей всех онтогенетических состоя-
ний (за исключением генеративного), а также 
субстрат для ювенильных и имматурных осо-
бей. К генеративному состоянию от групп 
остаются единичные особи, поэтому их распо-
ложение случайно. Таким образом, динамика 
мозаики Pinus koraiensis не определяется спе-
цификой внутри- и межвидовых взаимосвязей, 
хотя именно этого можно было бы ожидать в 
многовидовом древостое. Ключевое значение 
имеют особенности процесса образования 
окон: их размеры, пространственное располо-
жение и частота появления, т.е. особенности 
режима нарушений. 
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