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ВВЕДЕНИЕ

В настоящее время в результате последо-
вательных геоботанических исследований на-
коплено большое количество данных, в том 
числе характеристики как различных расти-
тельных ассоциаций (видовой состав, плот-
ность покрова и т. п.), так и отдельных видов 
растений (возраст, диаметр, высота), состав-
ляющих эти ассоциации (Колесников, 1955, 
1961; Куренцова, 1967; Рубцова и др., 2006). 

Полученные базы данных обеспечивают воз-
можность подробного количественного ис-
следования закономерностей роста и особен-
ностей развития растений в зависимости от 
характера и свойств растительных сообществ. 
В последние десятилетия появился значи-
тельный интерес к изучению горизонтальной 
структуры древостоя (Penttinen et al., 1992; 
Dieckmann et al., 2000; Getzin et al., 2006). Это 
связано с тем, что особенности формирования 
пространственной структуры древостоя от-
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носливого вида существует область, в пределах которой возможность встретить «мелкое» или 
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ражают различные процессы, протекающие 
в растительном сообществе. Например, кон-
курентные процессы влияют на рост, отпад и 
возобновление деревьев, что в итоге форми-
рует определенную пространственную струк-
туру древостоя. Процессы межвидовой конку-
ренции в сообществе определяют особенности 
взаимного пространственного расположения 
разных видов деревьев. При описании проб-
ных площадей, как правило, проводят про-
странственную привязку каждого дерева, 
определяют его видовую принадлежность и 
размерные характеристики, что дает возмож-
ность исследовать пространственную струк-
туру древостоя. В настоящее время матема-
тические методы анализа пространственных 
данных хорошо развиты (Ripley, 1981; Diggle, 
1983; Stoyan D., Stoyan H., 1994; Грабарник, 
2010; Grabarnik et al., 2011) и доступны вслед-
ствие создания, например, таких пакетов про-
грамм, как spatstat (Baddeley, Turner, 2005; 
Baddeley, 2008). В работе приведены резуль-
таты исследования модельных и реальных 
материалов пространственного размещения 
деревьев в одновидовых, разновозрастных и 
смешанных древостоях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Моделирование горизонтальной струк-
туры древостоя проводили на основе ими-
тационной компьютерной модели (Kolobov, 
Frisman, 2012; Колобов, Фрисман, 2013; Ко-
лобов, 2014), позволяющей  осуществлять вы-

числительные эксперименты с различными 
комбинациями видовой и возрастной структу-
ры древесных сообществ, произрастающих на 
территории с умеренным климатом, где основ-
ным системообразующим фактором формиро-
вания и развития лесных экосистем является 
свет. В основе построения модели – индиви-
дуально-ориентированный подход, согласно 
которому моделирование динамики древостоя 
складывается из описания роста каждого де-
рева с учетом его видовых характеристик и 
локально доступных ресурсов. Деревья разме-
щены в пространстве и оказывают взаимное 
влияние  через изменение в результате кон-
куренции доли световых ресурсов, приходя-
щихся на растение. Горизонтальная плоскость 
моделируемого участка представляет собой 
целочисленную имитационную решетку с 
расположенными на ней деревьями (рис. 1, а). 
В каждой ячейке одновременно может нахо-
диться только одно дерево, которое не привя-
зано к ее центру, а располагается  случайным 
образом. Данные о содержимом ячейки запи-
сываются в таблицу, как показано на рис. 1, б.

Структурная схема модели состоит из не-
скольких программных блоков: исходные дан-
ные, промежуточные данные, модель динами-
ки древостоя, выходные данные (рис. 2).

В блоке «Исходные данные» происходит 
считывание информации, которая хранится 
во внешних текстовых файлах и содержит в 
себе значения видоспецифичных параметров, 
отражающих различные характеристики де-
рева (коэффициентов уравнений его роста, 

А. Н. Колобов, Е. С. Лонкина, Е. Я. Фрисман

рис. 1. Размещение деревьев на имитационной решетке (а), организация хранения и поиска 
информации содержимого ячеек координатной сетки моделируемого участка (б).
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коэффициентов пропускания света, средней 
продолжительности жизни, репродуктивного 
возраста и т. д.), а также их начальное про-
странственное распределение.

«Модель динамики древостоя» включает 
в себя несколько блоков, отражающих про-
цессы жизнедеятельности и взаимодействия 
деревьев. Пространственное расположение де-
ревьев определяет распределение общих све-
товых ресурсов, что вызывает напряженность 
конкурентных отношений между отдельными 
особями. Конкурентные процессы влияют на 
рост деревьев и в итоге приводят к их ослабле-
нию и отпаду, что изменяет пространственную 
структуру, формируя новые конкурентные от-
ношения. Взаимосвязь между пространствен-
ным распределением и процессами роста от-
дельных деревьев в совокупности определяет 
общую динамику древостоя. В качестве ре-
зультатов моделирования исследователь полу-
чает различные статистические данные, харак-
теризующие состояние изучаемого древесного 
сообщества, которые представлены в виде гра-
фиков, таблиц, диаграмм. Подробное описание 
модели изложено в работе (Колобов, 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Рассмотрим результаты анализа про-
странственных данных размещения деревьев 
на площадке, полученных в процессе моде-

лирования одновидового, разновозрастного 
елового древостоя Picea jezoensis Fisch. ex 
Carr. Исходные данные представляли собой 
случайное, однородное по территории рас-
пределение одновозрастных саженцев ели на 
площадке размером 40 × 40 м. Время модели-
рования составило ~ 750 лет, в течение кото-
рого древостой достигает разновозрастной 
стадии развития (Колобов, 2014). Полученные  
пространственные данные обрабатывали с по-
мощью статистических методов, вложенных 
в программу R-статистика, в частности па-
кет spatstat (Baddeley, Turner, 2005; Baddeley, 
2008). Анализ характера размещения деревьев 
осуществляли с помощью парной корреля-
ционной функции g(r) (Stoyan D., Stoyan H., 
1994), значения которой позволяют сделать 
заключение о типе пространственной структу-
ры: случайный (отсутствие структуры в рас-
положении деревьев: они распределены рав-
номерно и независимо), кластерный (деревья 
образуют скопления), регулярный (находятся 
на определенном расстоянии друг от друга).

Парная корреляционная функция для од-
нородного пуассоновского процесса имеет 
вид 1)( ≡rg pois . Свойства точечного процес-
са Пуассона соответствуют представлениям 
об отсутствии структуры в расположении то-
чек некоторого множества. Его называют мо-
дель полной пространственной случайности 
(ППС), для которой справедливо равномерное 
и независимое друг от друга распределение 
точек в произвольной области, поэтому зна-
чение 1)( =rg  соответствует модели полной 
пространственной случайности. Значение 

1)( >rg  говорит о наличии кластерной струк-
туры, 1)( <rg  предполагает относительно ре-
гулярное размещение точек. 

В результате существующих случайных от-
клонений при генерации однородного точеч-
ного процесса Пуассона невозможно получить 
идеальное соотношение между эмпирическим 

)(ˆ rg pois  и теоретическим )(rg pois  значени-
ями функции парной корреляции. Поэтому 
g-функция для ППС модели имеет верхнюю 
и нижнюю границы, которые называют ко-
ридором типичности или областью принятия 
нулевой гипотезы. Если g(r) находится внутри 
коридора, то принимается нулевая гипотеза о 
полной пространственной случайности раз-
мещения деревьев. В случае, когда значения 

Моделирование и анализ горизонтальной структуры смешанных древостоев 
(на примере пробных площадей заповедника «Бастак» в Среднем Приамурье)

рис. 2. Структурная схема модели динамики древостоя.
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функции g(r) выходят за верхнюю границу 
коридора, это свидетельствует о кластерном 
характере размещения деревьев, а когда за 
нижнюю – об относительно регулярном. Про-
верка нулевой гипотезы осуществляется мето-
дом Монте-Карло путем повторных генераций 
ППС модели. Для уровня значимости в 5 % 
достаточно 99 генераций модели (Dieckmann 
et al., 2000).

Для анализа пространственной структуры 
елового древостоя рассматривали характер 
размещения относительно «мелких», «сред-
них» и «крупных» деревьев, а также их взаим-
ное расположение (Грабарник, 2010). В пер-
вую группу вошли деревья с диаметром не 
больше 8 см, во вторую – от 8 до 16 см, в тре-
тью – все остальные (рис. 3). Пространствен-
ное распределение разных групп деревьев по-
зволяет исследовать влияние конкурентных 
взаимоотношений растений на формирование 
ярусно-мозаичной структуры древостоя. Ви-

зуальный анализ позволяет говорить о том, 
что «мелкие» деревья образуют скопления, 
т. е. имеют групповой характер распределе-
ния; «крупные» имеют относительно регуляр-
ное размещение; размещение «средних» де-
ревьев нельзя уверенно отнести ни к одному 
из этих типов.

Оценки парной корреляционной функции 
для группы «мелких» деревьев выходят за 
верхнюю границу коридора типичности, со-
ответствующего ППС модели, что позволя-
ет сделать вывод об их групповом характере 
размещения (рис. 4, а). Значения функции для 
«средней» группы находятся внутри области, 
что соответствует нулевой гипотезе о слу-
чайном распределении (рис. 4, б). «Крупные» 
деревья размещены более регулярно, чем это 
ожидается при нулевой гипотезе (рис. 4, в). 
Регулярность распределения в данном слу-
чае выражается в том, что в среднем на рас-
стоянии 3 м вокруг произвольно выбранного 

рис. 3. Пространственное расположение деревьев ели аянской, относящихся к разным размерным 
классам: а – «мелким» (0–8 см); б – «средним» (8–16 см); в – «крупным» (более 16 см).

рис. 4. Оценки парной корреляционной функции (черные линии) и 95%-й области принятия нулевой ги-
потезы о случайности размещения (серые области)  деревьев трех размерных классов: а – «мелких»; б – 

«средних»; в – «крупных».

А. Н. Колобов, Е. С. Лонкина, Е. Я. Фрисман
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«крупного» дерева возможность встретить 
другое «крупное» меньше, чем была бы при 
их случайном размещении. Групповое рас-
пределение «мелких» деревьев объясняет-
ся, во-первых, неоднородностью заселяемой 
территории в отношении пригодности для 
прорастания семян, укоренения проростков 
и сохранности молодых древесных расте-
ний. Это могут быть благоприятные световые 
условия, которые возникают в результате вы-
вала одного или нескольких взрослых деревь-
ев. Во-вторых, это связано с положительным 
влиянием микрогрупп на рост составляющих 
их растений, когда конкуренция между ними 
слабее, чем с более крупными деревьями. Рав-
номерное распределение крупных деревьев 
образуется в результате зависимого от плотно-
сти отпада, при котором из группы молодых 
растений остается только одно или группа ис-
чезает полностью (Бузыкин и др., 2009).

На следующем этапе проверяли наличие 
конкуренции между деревьями разных размер-
ных классов с помощью кросс-корреляционной 
функции gij(r), где i, j соответствуют разному 
типу точек (Грабарник и др., 1992). Значения 
этой функции позволяют проверить нулевую 
гипотезу о «случайном маркировании», или 
независимости взаимного расположения то-
чек, относящихся к разному типу. В данном 
случае область принятия нулевой гипотезы вы-
числяется на основе размещений, полученных 
с помощью случайной перестановки размеров 
деревьев при сохранении координат деревьев. 
Значения функции gij(r) в первом случае вы-
ходят за верхнюю границу области принятия 

нулевой гипотезы (рис. 5, а). Это говорит о 
том, что «средние» и «мелкие» деревья распо-
ложены ближе друг к другу, чем наблюдалось 
бы при их случайном взаимном размещении. 
Взаимное положение «мелких» и «крупных» 
деревьев на расстоянии 2 м друг от друга не 
соответствует нулевой гипотезе (рис. 5, б). 
Это свидетельствует о наличии конкурент-
ных взаимодействий, которые выражаются в 
том, что в среднем на расстоянии 2 м вокруг 
произвольно выбранного «крупного» дере-
ва возможность встретить «мелкое» меньше, 
чем была бы при их случайном размещении. 
«Средние» и «крупные» деревья расположены 
независимо друг от друга (рис. 5, в).

Далее проверяли наличие конкуренции 
между светолюбивыми и теневыносливыми 
деревьями, а также теневыносливыми де-
ревьями разных видов. Для этого проводили 
исследование горизонтальной структуры ело-
во-березового и елово-пихтового древостоя. 
Начальные условия моделирования иссле-
дуемых древесных сообществ представляли 
собой случайное, однородное по территории 
распределение одновозрастных саженцев ели 
аянской и березы желтой, а также ели аянской 
и пихты белокорой на площадке размером 
40 × 40 м. Период моделирования – 150 лет, в 
течение которого древостой остается в одно-
возрастной стадии развития. На рис. 6 раз-
ным цветом обозначена степень плотности 
деревьев. Из рисунка видно, что участки с 
низкой плотностью березы соответствуют 
участкам с высокой плотностью ели. Оценки 
кросс-корреляционной функции показыва-

рис. 5. Оценки кросс-корреляционной функции и 95%-й области принятия нулевой гипотезы о случай-
ном взаимном размещении деревьев трех размерных классов: а –мелких/средних; б – мелких/крупных; 

в – средних/крупных.
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ют наличие конкуренции между деревьями 
березы и ели, которая проявляется в том, что 
они расположены дальше друг от друга, чем 
наблюдалось бы при их случайном взаимном 
размещении (рис. 7, а). Взаимное расположе-
ние теневыносливых деревьев ели и пихты не 
зависит друг от друга (рис. 7, б). Это можно 
объяснить тем, что они оказывают примерно 
равное взаимное затенение и одинаково тре-
бовательны к условиям освещенности.

Исследование особенностей формирова-
ния горизонтальной структуры смешанных 
древесных сообществ проводили на основе 
фактических данных, собранных с четырех 
постоянных пробных площадей (ПП), распо-
ложенных в заповеднике «Бастак» Еврейской 
автономной области. Данные включают в себя 
координаты каждого дерева, диаметр ствола 
и его видовую принадлежность. Размер проб-
ных площадей составляет: ПП 1 – 100 × 50 м, 
ПП 2, 3, 4 – 80 × 80 м. Количественное описа-
ние их видового состава приведено в табл. 1.

Аналогично анализу, проведенному для мо-
дельных данных, рассматривали характер раз-
мещения относительно «мелких» (D ≤ 12 см), 
«средних» (12 < D ≤ 28 см) и «крупных» 
(D > 28 см) деревьев темнохвойных видов 
(ель, пихта, кедр), а также их взаимное рас-
положение на ПП 1. На рис. 8 показано про- 
странственное расположение деревьев на 
участке для каждого размерного класса. «Мел- 
кие» деревья имеют групповой характер рас-
пределения, а «крупные» размещены на рас-
стоянии 4 м друг от друга более регулярно, 
чем это ожидается при нулевой гипотезе 
(рис. 9, а, в). Про размещение «средних» де-
ревьев можно сказать, что они образуют 
слабо выраженные группы размером до 4 м 
(рис. 9, б). «Мелкие» и «крупные» деревья рас-
ходятся друг от друга на расстояние до 3.5 м, 
что вызвано влиянием конкурентных взаимо-
действий (рис. 10, б).

Далее, используя кросс-корреляционную 
функцию, проверяли наличие конкуренции 

рис. 6. Пространственное расположение деревьев березы желтой (а) и ели 
аянской (б) в елово-березовом древостое.

рис. 7. Оценки кросс-корреляционной функции и 95%-й области приня-
тия нулевой гипотезы о случайном взаимном размещении разных видов 

деревьев: а – березы/ели; б – ели/пихты.

А. Н. Колобов, Е. С. Лонкина, Е. Я. Фрисман



51

Таблица 1. Видовой состав и количество деревьев каждого вида для четырех пробных площадей

Вид ПП 1 ПП 2 ПП 3 ПП 4

Пихта белокорая 282 212 350 0
Кедр корейский 56 16 343 3
Ель аянская 17 10 213 0
Береза желтая 22 112 0 0
Клен мелколистный 71 45 1 67
Дуб монгольский 1 0 13 85
Ясень маньчжурский 36 17 1 13
Клен зеленокорый 15 14 22 22
Клен желтый 47 48 14 0
Береза даурская 0 0 0 19
Береза плосколистная 0 0 133 10
Маака амурская 1 7 0 29
Бархат амурский 9 19 1 12
Черемуха Маака 0 1 6 0
Тополь 0 0 3 0
Ива козья 0 1 6 4
Рябина амурская 0 0 3 1
Липа амурская 30 22 38 31
Аралия маньчжурская 5 0 0 0
Береза шерстистая 1 0 130 0
Ольха 0 0 11 18
Орех маньчжурский 0 4 0 0
Лиственница даурская 1 0 27 26

рис. 8. Пространственное расположение на участке деревьев ели аянской, 
относящихся к разным размерным классам: а – «мелким» (0–12 см); 

б – «средним» (12–28 см); в – «крупным» (более 28 см).
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между светолюбивыми и теневыносливыми 
деревьями, а также теневыносливыми дере-
вьями разных видов (рис. 11). Как видно из 
рисунка, виды с разной требовательностью 
к условиям освещения расположены таким 
образом, что участки с низкой плотностью 
светолюбивых видов соответствуют преиму-
щественно участкам с высокой плотностью 
теневыносливых. Взаимное положение све-
толюбивых и теневыносливых деревьев не 
соответствует нулевой гипотезе, что свиде-
тельствует о наличии конкурентных взаимо-
действий (рис. 12). Расположение деревьев 
теневыносливых видов ели аянской и пихты 
белокорой, а также ели аянской и кедра ко-
рейского не зависит друг от друга, что гово-
рит об отсутствии межвидовой конкуренции 
(рис. 13).

На следующем этапе проверяли гипотезу 
о том, что пространственное расположение 

«крупных» теневыносливых деревьев влия-
ет на местоположение «мелких» и «средних» 
светолюбивых. Расположение «крупных» све-
толюбивых деревьев не влияет на размеще-
ние «мелких» и «средних» теневыносливых. 
Деревья теневыносливых (ель аянская, пихта 
белокорая, кедр корейский) и светолюбивых 
(береза плосколистная и шерстистая, ли-
ственница даурская) видов, произрастающих 
на ПП 3, разбили на две группы по диаметру 
ствола. В первом случае рассматривали вза-
имодействие «крупных» (D > 26 см) теневы-
носливых и «мелких», «средних» (D ≤ 48 см) 
светолюбивых деревьев (рис. 14, а), во вто-
ром – «крупных» (D > 48 см) светолюбивых и 
«мелких», «средних» (D ≤ 26 см) теневынос-
ливых (рис. 14, б).

В результате проведенного статистиче-
ского анализа показано, что в среднем вокруг 
произвольно выбранного «крупного» дерева 

рис. 9. Оценки парной корреляционной функции и области принятия нулевой гипотезы о случайности 
размещения для деревьев трех размерных классов: а – «мелких»; б – «средних»; в – «крупных».

рис. 10. Оценки кросс-корреляционной функции и области принятия нулевой гипотезы о случайном взаим-
ном размещении деревьев трех размерных классов: а – мелких/средних; б – мелких/крупных; в – средних/

крупных.
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рис. 11. Пространственное расположение светолюбивой и теневыносливой 
группы деревьев на трех пробных площадях. Светолюбивая группа: ПП 2 – бе-
реза желтая (а); ПП 3 – береза плосколистная и шерстистая, лиственница даур-
ская (в); ПП 4 – дуб монгольский, береза даурская и шерстистая, лиственница 
даурская (д). Теневыносливая группа: ПП 2 – ель аянская, пихта белокорая, кедр 
корейский (б); ПП 3 – ель аянская, пихта белокорая, кедр корейский (г); ПП 4 – 

клен мелколистный и зеленокорый, липа амурская (е).

рис. 12. Оценки кросс-корреляционной функции и области принятия нулевой гипотезы о случайном взаим-
ном размещении светолюбивой и теневыносливой группы деревьев на трех пробных площадях: а – ПП 1; 

б – ПП 2; в – ПП 3.
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теневыносливого вида существует область, 
в пределах которой возможность встретить 
«мелкое» или «среднее» дерево светолюбиво-
го вида меньше, чем была бы при их случай-
ном размещении. При этом взаимное располо-
жение «крупных» светолюбивых деревьев и 
«мелких», «средних» теневыносливых не от-
личается от случайного.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ пространственных данных раз-
мещения деревьев на реальной и модельной 
площадках выявил групповой характер рас-
пределения «мелких» деревьев и относитель-
но регулярное размещение «крупных». Таким 

образом, показано, что использованная для 
генерации пространственных данных модель 
отражает основные механизмы формирования 
ярусно-мозаичной структуры древостоя, кото-
рая наблюдается в природных сообществах. 
В дальнейшем это позволяет использовать ее 
для изучения особенностей формирования 
пространственной структуры смешанных дре-
весных сообществ, развивающихся под дей-
ствием внутренних (конкуренция) и внешних 
(рубки, ветровалы, фитофаги и т. д.) факторов.

Статистический анализ пространственно-
го размещения деревьев теневыносливых и 
светолюбивых видов относительно друг дру-
га показал, что в среднем вокруг произвольно 
выбранного дерева теневыносливого вида су-

рис. 13. Оценки кросс-корреляционной функции и области принятия 
нулевой гипотезы о случайном взаимном размещении деревьев разных 

теневыносливых видов: а – ели/пихты; б – ели/кедра.

рис. 14. Оценки кросс-корреляционных функций, характеризующие 
взаимное расположение теневыносливых и светолюбивых деревьев, от-
носящихся к разным размерным группам: а – ели аянской, пихты бело-
корой, кедра корейского (D > 26) / березы плосколистной и шерстистой, 
лиственницы даурской (D ≤ 48); б – ели аянской, пихты белокорой, кед-
ра корейского (D ≤ 26) / березы плосколистной и шерстистой, листвен-

ницы даурской (D > 48).
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ществует область, в пределах которой возмож-
ность встретить дерево светолюбивого вида 
меньше, чем была бы при их случайном раз-
мещении. Аналогичная связь обнаруживается 
во взаимном расположении «крупных» тене-
выносливых деревьев и «мелких», «средних» 
светолюбивых. При этом показано, что взаим-
ное расположение «крупных» светолюбивых 
деревьев и «мелких», «средних» теневынос-
ливых не отличается от случайного размеще-
ния. Таким образом, в результате действия 
процессов конкуренции пространственное 
расположение деревьев светолюбивых видов 
определяется размещением теневыносливых. 
Расположение светолюбивых деревьев не 
влияет на местоположение теневыносливых. 
Размещение теневыносливых деревьев раз-
ных видов, в частности ели, пихты и кедра, не 
зависит друг от друга.

Исследования проведены при частичной 
финансовой поддержке РФФИ в рамках науч-
ного проекта № 15-29-02658 офи-м.
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Modeling and Analysis of Horizontal Structure of a Mixed Tree Stands 
(On Example of Sample Plots in the «Bastak» Nature Reserve 

in the Middle Amur River Area)

A. N. Kolobov1, E. S. Lonkina2, E. Ya. Frisman1
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The results of the research model and real data spatial distribution of trees in single-species, ages and 
mixed stands are studied. Modeling of the horizontal structure of the stand was based on a computer 
simulation model. Investigation of the horizontal structure of the stand allows drawing of conclusions 
about the processes of intraspecific and interspecific competition. It is shown that the model used to 
generate spatial data model reflects the basic mechanisms of stacked-mosaic structure of the stand, 
which is observed in natural communities. It allows future use of this model to study the characteristics 
of the formation of the spatial structure of mixed forest communities, developing under the influence 
of internal (competition) and external (logging, windfalls, herbivores, etc.) factors. Statistical analysis 
of the tree spatial distribution for shade-tolerant and light-loving species relative to each other showed 
that, on average, around an arbitrarily chosen shade-tolerant tree species, there is an area within 
which the opportunity to meet the tree light-loving species is less than it would be under their random 
placement. Around an arbitrarily chosen «large» tree of shade-tolerant species there is an area within 
which the opportunity to meet the «small» or «medium» light-loving tree species is less than would 
have been at their random placement. It is shown that the mutual arrangement of «large» light-loving 
trees and «small», «medium» shade-tolerant trees is no different from a random allocation. As a result 
of competitive processes of spatial arrangement for light-loving tree species is determined by the 
placement of shade-tolerant trees. Location of light-loving trees does not affect the location of shade-
tolerant trees. The relative placement of different types of shade-tolerant trees, especially spruce, fir 
and pine, are independent of each other.
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