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На территории европейской части России пре-
обладают еловые леса, которые представляют собой 
важнейший объект лесопользования, с чем связано 
масштабное сокращение и фрагментация их пло-
щадей. Устойчивость их определяется сложностью 
структуры и способностью к самовоспроизвод-
ству (Морозов, 1970; Сукачев, 1972; Стороженко 
и др., 1992; Стороженко, 2007; Бобкова, Бессонов, 
2009). Малонарушенные коренные ельники харак-
теризуются разновозрастным древостоем (Rouvinen, 
Kuuluvainen, 2005; Стороженко, 2022), который обе-
спечивается непрерывным процессом естественного 
возобновления (Казимиров, 1971; Дыренков, 1984; 
Бобкова, Бессонов, 2009; Стороженко, 2022). Процесс 

естественного возобновления ели европейской за-
висит от множества факторов (Jonášová, Prach, 2004; 
Kupferschmid, Bugmann, 2005; Dovčiak et al., 2008; 
Grenfell et al., 2011; Stroheker et al., 2018), особенно 
подвержен внешнему воздействию в течение первых 
двух десятилетий его жизни (Злобин, 1961). При этом 
в естественных условиях даже одновозрастный под-
рост ели европейской характеризуется значительной 
гетерогенностью размерных показателей, скоро-
сти роста и жизненного состояния (Романовский, 
2001; Давыдычев, 2003; Мишко и др., 2018; Мишко 
и др., 2019), что во многом определяется локаль-
ными условиями произрастания (Jäderlund et al., 
2011; Рубцов и др., 2014). Результаты исследований 
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выживаемости и роста естественного возобновления 
ели европейской в условиях различных субстратов 
противоречивы. Ряд авторов отмечает, что выжива-
емость подроста выше на разлагающейся древесине, 
по сравнению с лесной подстилкой или минераль-
ным слоем почвы (Szewczyk, Szwagrzyk, 1996; Gray, 
Spies, 1997; Macek et al., 2017). К противоположным 
выводам пришли другие авторы, которые отмечали, 
что, наоборот, смертность молодых растений выше 
на гниющих стволах, по сравнению с ненарушенной 
почвой (Harmon, Franklin, 1989; Kathke, Bruelheide, 
2010; Holeksa et al., 2021). Кроме того, отмечается, что 
количество мелкого подроста и на почве, и на валеже 
почти одинаковое, а количество подроста высотой 
более 3 м на валежных стволах меньше, по сравне-
нию с таковым на почве (Стороженко, 2022). При 
этом для естественного возобновления сильно раз-
ложившегося валежа, произрастающего под лесной 
подстилкой, а также в непосредственной близости 
от валежных стволов и пней, в литературе нет све-
дений по выживаемости и росту.

Ель европейская является доминантом-эдифика-
тором в естественных лесных сообществах таежной 
зоны на супесчаных и суглинистых почвах (Дырен-
ков, 1984; Крышень, 2010). Подрост находится под 
влиянием определяемых материнским древостоем 
экологических факторов. Древесный полог оказы-
вает влияние на распределение подчиненных ярусов 
(Уранов, Михайлова, 1974), доступность для них 
света (Chrimes, Nilson, 2005; Metslaid et al., 2007), 
корневую конкуренцию (Карпов, 1969; Petritan et al., 
2011), физико-химические характеристики почвы 
(Prescott, 2002; Paluch et al., 2019), состав микробо-
ценозов и подземных взаимодействий (Гончаров, 
2014). Среда открытых межкроновых участков также 
неоднородна из-за влияния окружающих деревьев, 
которые перераспределяют ресурсы по границам крон 
(Ӧrlander et al., 1996; Cadenasso et al., 1997). Поэтому 
при анализе состояния подроста важно также учиты-
вать его положение по отношению к кронам деревьев.

Цель настоящей работы заключалась в иссле-
довании высотно-возрастной структуры подроста 
ели европейской в коренных среднетаежных ельни-
ках в зависимости от условий микроместообитания. 
В задачи исследования входило изучение (1) хода 
роста подроста, а также (2) изменение количества 
с увеличением высоты и возраста.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Работы проведены в подзоне средней тайги, на тер-
ритории Государственного природного заповедника 

“Кивач” (Республика Карелия), на трех постоянных 
пробных площадях (ПП) в коренных малонарушенных 
ельниках со схожей полнотой: ельнике черничного 
типа с единичным участием лиственных пород (береза 
повислая и осина обыкновенная) в составе древостоя 
(далее ельник черничный), ельнике кислично-чернич-
ного типа с бо́льшим участием осины обыкновенной 
в составе древостоя (далее — ельник кислично-чернич-
ного типа с высокой долей участия лиственных пород) 
и ельнике кислично-черничного типа с содомини-
рованием сосны обыкновенной (табл. 1). На момент 
проведения исследования в древостоях отсутствовали 
крупномасштабные природные и антропогенные на-
рушения, лишь периодически выпадали отдельные 
деревья. Закладку постоянных ПП, таксационные 
работы и камеральную обработку данных производили 
с использованием общепринятых в лесной таксации 
методов (Третьяков и др., 1965; Анучин, 1982). Запасы 
крупных древесных остатков определяли в соответ-
ствии с методикой, предложенной Е. В. Шороховой 
с соавторами (Капица и др., 2012). Описание ПП и их 
таксационная характеристика представлены в табл. 1.

В данном исследовании мы учитывали только жи-
вой подрост высотой до 2 м и возрастом до 39—40 лет 
(единичные случаи более 50 лет), поскольку у бо-
лее крупных растений старшего возраста субстрат 
произрастания определить сложно, в частности из-
за полного разложения валежной древесины. Для 
каждого растения отмечали зону проекции полога 
древостоя (межкроновая, край кроны (прикроно-
вая), подкроновая). Около каждого растения осто-
рожно снимали лесную подстилку, оголяя корне-
вую шейку. На основании субстрата и микрорельефа 
произрастания определяли тип микроместообитания. 
При описании типа микроместообитания в рабо-
те используется термин ксилолитический субстрат 
(КС). Под ксилолитическим (греч. xylon — дерево 
и lysis — разложение, распад) мы понимаем субстрат, 
образованный в результате многоэтапной биогенной, 
преимущественно ферментативной трансформации 
древесины, в естественных условиях осуществля-
емой ксилофильным сообществом, включающим 
в себя грибы, бактерии, археи, насекомых и другие 

Таблица 1. Основные характеристики исследуемых ПП

Тип леса Состав и возраст древостоя Полнота
Запас 

древостоя,
м3/га

Запас крупных
древесных остатков, м3/га

Валеж Пни Сухостой Итого
Ельник черничный 8Е 140—180 1Б 40—60 1Ос 70—80 0.8 322 87 4 6 97

Ельник 
чернично-кисличный 6Е 40—160 3Ос 70—80 1Б 70—80 0.8 354 148 4 16 168

Ельник 
чернично-кисличный 6Е 40—120 4С 120—220 + Б 10—50 0.9 478 121 1 31 153

https://esajournals.onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Gray%2C+Andrew+N
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организмы, которые изменяют структуру и химиче-
ский состав исходного древесного субстрата. Всего мы 
выделили пять типов микроместообитания: (1) ровный 
участок без КС, с ненарушенной лесной подстилкой 
(РУ); (2) микроповышения, не связанные с КС (М); 
(3) микроповышения, образованные КС (МКС); (4) 
скрытый подстилкой, разложившийся валеж (СКС); 

(5) зона влияния КС (ВКС). Рулеткой измеряли высоту 
и определяли возраст по годичным рубцам на стволике 
растения до корневой шейки. Всего было обнаружено 
и измерено растений ели европейской: на ПП 1—657, 
на ПП 2—640, на ПП 3—348. Проанализировано для 
построения кривых хода роста– 612, 627 и 347 расте-
ний соответственно (табл. 2).

Таблица 2. Число исследованных растений ели европейской и их средняя высота (±ошибка средней), см 
в возрастном ряду от 1 года до 39 лет на трех ПП

Возраст, 
лет

Ельник черничный
Ельник кислично-черничного 
типа с высокой долей участия 

лиственных пород

Ельник кислично-черничного 
типа с содоминированием  

сосны обыкновенной
n M±m CV,% n M±m CV,% n M±m CV,%

1 3 3.7±0.33 15.7 28 6.5±0.61 49.9 3 5.3±0.25 21.7
2 26 8.4±0.45 27.1 38 9.6±0.45 28.7 3 7.8±1.01 27.1
3 32 11.6±0.27 27.4 40 11.4±0.41 22.7 8 10.5±0.87 16.5
4 28 14.9±0.86 41.0 27 14.3±0.97 35.4 6 12.5±0.50 5.7
5 18 15.5±1.20 24.6 24 17.1±0.83 23.9 3 16.0±2.31 25.0
6 33 20.5±1.64 45.8 20 19.4±0.74 22.9 10 16.8±1.41 25.0
7 25 21.3±1.21 28.4 21 20.8±1.07 17.5 9 17.8±1.29 21.7
8 25 23.2±1.28 31.2 23 21.7±1.07 22.6 17 19.3±1.03 22.1
9 29 24.2±1.51 29.6 18 23.3±1.62 19.7 10 22.6±0.95 13.2

10 35 26.7±0.94 20.7 23 26.1±1.61 29.6 11 23.5±1.23 17.4
11 25 29.1±1.61 27.7 19 29.6±1.10 16.1 9 29.0±1.77 25.8
12 32 30.7±1.43 26.4 34 30.7±1.66 31.5 20 29.8±2.57 27.2
13 21 33.8±1.86 25.3 9 32.8±1.89 17.3 16 30.9±1.62 20.9
14 39 37.8±1.84 30.3 18 38.4±1.42 15.7 20 35.9±1.43 17.9
15 13 38.9±1.89 16.2 14 39.4±1.89 17.1 17 37.5±1.50 23.3
16 31 40.8±1.84 27.1 22 40.5±1.85 22.5 14 40.4±2.28 14.9
17 14 45.6±2.28 24.3 20 48.5±2.53 23.4 8 44.4±2.66 15.9
18 16 48.7±3.16 19.9 19 49.5±2.69 23.7 22 47.2±2.94 20.9
19 16 54.6±3.40 24.9 8 52.6±7.03 35.4 12 50.1±2.24 21.6
20 13 55.8±6.51 24.2 25 56.6±3.52 31.0 12 53.1±2.75 17.9
21 8 60.9±4.08 27.1 11 68.4±8.85 34.2 4 71.5±6.91 19.3
22 15 63.5±2.88 17.6 10 52.8±7.21 40.9 16 59.8±3.74 24.9
23 16 69.7±6.51 37.4 10 71.9±5.24 23.1 11 65.4±4.67 23.7
24 8 66.7±5.34 21.2 3 83.0±13.00 22.2 4 80.0±6.38 15.9
25 9 90.5±11.10 34.8 8 74.0±9.30 33.3 4 77.8±5.66 14.6
26 12 73.3±4.66 26.2 20 80.8±5.86 30.8 10 85.6±9.04 33.4
27 3 68.6±5.68 38.6 5 78.1±8.2 31.8 5 84.2±8.20 23.5
28 12 71.9±7.45 35.9 21 95.1±4.86 23.4 17 83.4±3.71 18.4
29 13 107.2±7.73 25.9 7 121.4±8.18 17.8 8 87.8±5.80 18.7
30 4 124.3±21.88 30.5 26 132.2±8.81 32.6 4 115.0±8.66 15.1
31 7 97.8±7.47 18.7 3 135.0±25.00 26.2 3 118.0±11.10 10.6
32 5 89.0±4.65 10.5 8 122.8±10.28 22.1 3 120.8±6.87 18.2
33 4 105.3±28.67 47.1 3 134.1±11.30 41.5 4 136.3±8.51 12.5
34 3 100.2±12.26 43.2 3 143.3±8.20 36.2 3 95.1±12.50 33.8
35 3 117.0±11.00 13.3 20 145.1±7.30 22.5 7 142.8±6.06 11.2
36 6 118.5±10.02 20.7 8 151.8±9.82 18.3 3 110.0±9.91 42.2
37 3 135.5±25.50 26.6 5 148.5±12.40 38.2 3 140.8±10.10 46.8
38 4 122.8±19.23 31.3 3 168.6±8.32 38.5 4 150.0±10.80 14.4
39 3 143.0±12.66 15.3 3 179.0±10.20 45.1 4 161.3±12.97 16.1

Примечание. n — количество подроста ели европейской указанного возраста, M — средняя высота, m — ошибка среднего 
арифметического, CV — коэффициент вариации.
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Статистическая обработка данных
Трехлетние возрастные группы подроста (1—3…

49—51 год) применялись для анализа роста, влия-
ния лесорастительных условий, а также изменения 
количества подроста с увеличением возраста. Объ-
единение данных в трехлетние группы позволило 
несколько выровнять объемы выборок. Кривые хода 
роста построены для средних значений высоты, объ-
ем выборки составляет от 3 до 42 растений в каждом 
варианте. Влияние лесорастительных условий на вы-
соту подроста оценено с помощью пакета Statistica 
10.0. Поскольку количество вариант в выборках для 
трех ельников могло быть разным и не соответство-
вать нормальному распределению, то использовали 
непараметрический критерий Краскела-Уоллиса, до-
стоверность различий в разных вариантах оценивали 
с помощью критерия Данна. Обсуждаемые в тексте 
результаты признавали значимыми при p < 0.05. Из-
менение количества подроста с увеличением возраста 
проанализировано с помощью методов регрессион-
ного анализа.

Изменение количества подроста с увеличением высо-
ты оценивали косвенно, путем сравнения количества 
подроста в высотных категориях 51—100 см, 101—
150 см и 151—200 см, по сравнению с количеством 
мелкого (<50 см) подроста. Мы оценили изменение 
количества подроста только в условиях разных типов 
микроместообитаний, т. к. зона проекции полога для 
каждого растения ели европейской могла меняться 
в течение его жизни.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Возрастная структура подроста ели европейской 
высотой до 2 м представлена непрерывным возраст-
ным рядом от 1 года до 39 лет (рис. 1). Ежегодно 
пополняющийся «банк возобновления» позволяет 
оперативно реагировать на образовавшийся разрыв 
в структуре полога древостоя при выпадении взрос-
лого дерева — это признанный механизм устойчи-
вости темнохвойной тайги (Leemans, 1991). Встре-
чаются растения до 45—50 лет, единично — стар-
ше 50 лет, самое старое растение ели европейской 
в подросте отмечено в возрасте 89 лет в ельнике 
черничном. Ель европейская способна пережить 
затенение пологом в течение долгого времени — 
до момента выхода в первый ярус (Дыренков, 1984; 
Canham, 1988; Lundqvist, Fridman, 1996). В целом 
половина (медиана) найденного подроста в ельнике 
черничном и в ельнике кислично-черничного типа 
с высокой долей участия лиственных пород младше 
12 лет и ниже 35 см, в ельнике кислично-черничного 
типа с содоминированием сосны — младше 17 лет 
и ниже 42 см.

Рост подроста ели европейской
В возрастном ряду от 1 года до 39 лет средняя вы-

сота подроста последовательно и практически прямо 
пропорционально увеличивается до 20 лет (рис. 1). 
После 20 лет происходят значительные колебания — 
средняя высота старшего подроста может быть даже 

Рис. 1. Высота подроста ели европейской в возрастном ряду от 1 года до 39 лет в трех ельниках: 1 —  ельник черничный, 2 — ельник 
кислично-черничного типа с высокой долей участия лиственных пород, 3 — ельник кислично-черничного типа с содоминирова-
нием сосны обыкновенной. По оси абсцисс — возрастной ряд подроста от 1 года до 39 лет; по оси ординат средняя высота — см.
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Рис. 2. Кривые хода роста подроста ели европейской в разных зонах проекции полога (А) (межкроновая, край кроны, подкро-
новая) и типах микроместообитания (Б) (РУ, М, МКС, СКС, ВКС) в трех ельниках. По оси абсцисс — трехлетние возрастные 
группы; по оси ординат — средняя высота подроста, размерность — см; на точках кривых роста указана ошибка среднего значения.
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ниже, по сравнению с младшим, что объясняется 
гибелью растений высотой выше среднего.

Мы проследили ход роста подроста в каждой 
зоне проекции полога (рис. 2, А) и в каждом типе 
микроместообитания (рис. 2, Б). Однако мы не об-
наружили статистически значимых различий меди-
анного возраста достижения подростом 50 и 100 см 
в разных зонах проекции полога и в разных типах 
микроместообитаний. Таким образом, в трех сред-
нетаежных ельниках черничного и кислично-чер-
ничного типа подрост ели европейской достигает 
высоты 50 см в период 19—24 лет вне зависимости 
от положения полога и типа микроместообитания 
(рис. 2). Считается, что мелкий подрост ели ев-
ропейской не так требователен к освещенности, 
как более высокие растения (Lieffers et al., 1996; 
Jonášová, Prach, 2004; Metslaid et al., 2005; Dovčiak et 
al., 2008; Jagodziński et al., 2017; Dyderski et al., 2018). 
Для сравнения, в пихто-еловом чернично-зелено-
мошном лесу Южного Урала подрост ели сибирской 
(Picea obovate) и пихты сибирской (Abies sibirica 
Ledeb.) достигает высоты 50 см в возрасте 32—33 лет 
(Юсупов, 2011), в осочково-зеленомошном лесу 
Уфимского плато подрост ели сибирской — в воз-
расте 27 лет, подрост пихты сибирской — в возрасте 
31 года (Давыдычев, 2003).

Высоты 100 см подрост ели европейской дости-
гает в период 25—36 лет (рис. 2). Подрост такой 
высоты отсутствует в подкроновой зоне ельника 
черничного и межкроновой зоне ельника кислич-
но-черничного типа с содоминированием сосны. 
Подрост высотой 150 см отмечен не во всех вари-
антах проекции полога и типов микроместообита-
ния. В ельнике черничном подрост отмечен только 
на МКС в прикроновой зоне в возрасте 37—39 лет. 
В ельнике кислично-черничного типа с высокой 
долей участия лиственных пород такой высоты 
подрост достигает в возрасте от 31 года до 39 лет. 
В ельнике кислично-черничного типа с содомини-
рованием сосны подрост высотой 150 см отмечен 
только на МКС в прикроновой и подкроновой зонах 
в возрасте от 31 года до 33 лет.

Несмотря на достаточно большой размах возрас-
та достижения 100 и 150 см молодыми растениями, 
нам не удалось оценить влияние зоны проекции 
полога и типа микроместообитания. Отсутствие 
четких закономерностей влияния полога и ми-
кроместообитания на высоту подроста свидетель-
ствует о множестве факторов, определяющих рост 
ели европейской на начальных этапах ее развития. 
Это не только качество субстрата и освещенность, 
но и множество других одновременно действующих 
факторов, которые трудно учесть в рамках неболь-
ших пробных площадей (Kupferschmid, Bugmann, 
2005; Dyderski et al., 2018). Молодые растения ели 
европейской даже при достаточном количестве 
ресурсов часто не дают значительного прироста 

в высоту, что может объясняться перераспределе-
нием доли биомассы на формирование хвои (Met-
slaid et al., 2007) или корней (Грозин, 2003). Еще 
один механизм описан для молодых растений ели 
сибирской и пихты сибирской — формирование 
ксилоризома вследствие погружения базальной 
части стволика растения в лесную подстилку или 
обрастания его моховым покровом, в связи с чем 
приросты бывают незначительны (Давыдычев, 
2003; Юсупов, 2011).

Влияние лесорастительных условий на высоту 
проявляется у подроста ели европейской стар-
ше 21 года (таб. 3). Медианное значение высоты 
больше у растений, произрастающих в ельнике 
кислично-черничного типа с высокой долей уча-
стия лиственных пород во всех зонах проекции 
полога, а также на РУ, МКС и ВКС. Ранее было 
отмечено, что породный состав полога важен для 
роста молодых растений ели европейской, а уве-
личение доли ели европейской в основном пологе 
и снижение уровня освещенности неблагоприятно 
действуют на рост подроста (Pukkala et al., 1994; 
Миленин, Арбузов, 2011; Pukkala et al., 2013; Laiho 
et al., 2014). Здесь, по-видимому, сыграла свою 
роль и осина, которая традиционно считается ле-
соводами породой, создающей при небольшом ее 
количестве благоприятные условия для развития 
подроста ели европейской (Мелехов, 1980).

Изменение количества подроста ели европей-
ской с увеличением высоты оценено в высотных 
категориях 51—100 см, 101—150 см и 151—200 см, 
по сравнению с количеством мелкого (<50 см) под-
роста (табл. 4). В разных типах микроместообитания 
высотной категории 51—100 см достигает не больше 
четверти подроста: в ельнике черничном — 19—24%, 
в ельнике кислично-черничного типа с высокой до-
лей участия лиственных пород — 18—26%, в ельнике 
кислично-черничного типа с содоминированием 
сосны — 18—26%. В условиях разных микроместо-
обитаний выше 100 см вырастает 6—8% подроста 
в ельнике черничном, 10—23% — в ельнике кис-
лично-черничного типа с высокой долей участия 
лиственных пород, 5—25% — в ельнике кислич-
но-черничного типа с содоминированием сосны. 
Выше 150 см вырастает не больше 3% подроста в ель-
нике черничном, 6% — в ельниках кислично-чер-
ничного типа. Причем в разных ельниках подрост 
достигает данной высотной категории в условиях 
разных микроместообитаний. В ельнике черничном 
подрост этой категории сохраняется на микроме-
стообитаниях, связанных КС (МКС, СКС, ВКС), 
в ельнике кислично-черничного типа с высокой 
долей участия лиственных пород — во всех типах, 
кроме ВКС, в ельнике кислично-черничного типа 
с содоминированием сосны подрост остается только 
на МКС и ВКС.
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Таблица 3. Результаты непараметрического анализа Краскела-Уоллиса, характеризующие значимость 
различий медианы высоты у подроста ели европейской между тремя ельниками

Фактор Возрастная 
группа, лет

Медианное значение высоты 
в сообществе

Статистические 
показатели

1 2 3 N H p

Зона проекции 
полога

Межкроновая
зона

1—3 9.5 а 10.0 а — 51 3.46 0.06
4—6 17.0 а 18.0 а 12.0 а 48 3.34 0.19
7—9 22.0 а 20.0 а 18.0 а 64 6.26 0.06

10—12 29.5 а 26.0 а 21.0 а 54 5.63 0.06
13—15 37.0 а 36.0 а 34.5 а 51 0.28 0.87
16—18 39.0 а 49.5 а 40.0 а 49 3.38 0.19
19—21 64.0 а 48.0 а 46.0 а 32 4.30 0.12
22—24 59.0 а 76.0 б 60.0 а 28 6.38 0.04
25—27 75.0 а 80.0 а — 27 0.57 0.45
28—30 91.0 а 100.0 а — 36 1.49 0.22
31—33 91.0 а 130.0 б — 16 4.96 0.03
34—36 124.5 а 147.5 б — 24 8.22 0.00
37—39 123.0 а 170.0 б — 21 12.43 0.00

Край кроны

1—3 10.0 а 9.0 а — 55 2.23 0.14
4—6 16.0 а 17.0 а 16.5 а 60 0.60 0.74
7—9 20.0 а 20.0 а 20.0 а 64 1.94 0.38

10—12 26.0 а 30.0 а 30.0 а 67 5.12 0.08
13—15 40.0 а 38.0 а 37.0 а 62 2.31 0.32
16—18 46.0 а 46.0 а 50.0 а 56 0.83 0.66
19—21 52.0 а 58.0 а 56.0 а 50 0.14 0.93
22—24 70.0 а 62.0 а 66.0 а 38 1.82 0.40
25—27 74.5 а 71.0 а 81.0 а 30 0.53 0.77
28—30 99.5 аб 105.0 а 80.0 б 35 6.46 0.04
31—33 97.0 а 120.0 а — 21 2.56 0.11
34—36 110.5 а 159.0 а — 21 2.56 0.11
37—39 162.0 а 146.0 а — 9 0.10 1.00

Подкроновая
зона

1—3 10.0 а 8.0 а — 53 2,53 0.11
4—6 16.0 а 15.5 а 16.5 а 55 0.25 0.88
7—9 19.0 а 22.0 а 19.5 а 56 5.98 0.06

10—12 30.0 а 28.0 а 25.0 а 64 5.78 0.06
13—15 37.0 а 38.5 а 33.5 а 74 3.25 0.19
16—18 42.0 а 46.0 а 40.0 а 50 2.37 0.30
19—21 54.0 а 53.0 а 49.0 а 39 0.25 0.88
22—24 52.0 а 69.5 а 62.0 а 41 2.91 0.23
25—27 97.0 а 79.0 а 150.0 а 26 5.34 0.07
28—30 65.5 а 100.0 б 95.0 аб 42 9.11 0.01
31—33 50.0 а 150.0 б — 12 6.23 0.01
34—36 90.0 а 130.0 б — 18 7.18 0.00
37—39 70.0 а 183.0 б — 9 5.40 0.02

Тип 
микроместо

обитания
РУ

1—3 года 10.0 а 13.0 а — 20 2.98 0.08
4—6 лет 15.5 а 16.0 а 14.5 30 0.64 0.73
7—9 лет 22.0 а 21.5 а 22.0 34 1.48 0.48

10—12 лет 23.5 а 28.0 а 22.0 а 32 11.89 0.06
13—15 лет 40.5 а 31.0 а 29.0 а 26 9.14 0.06
16—18 лет 38.0 а 46.0 а 38.0 26 5.63 0.06
19—21 год 49.0 а 49.5 а 63.5 21 3.67 0.16

22—24 года 70.5 аб 85.5 а 48.0 б 19 8.22 0.02
25—27 лет 75.0 а 77.0 а — 6 0.43 0.51
28—30 лет 100.5 а 130.0 б — 17 1.59 0.05

31—33 года 92.0 а 130.0 б — 12 5.42 0.02
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Фактор Возрастная 
группа, лет

Медианное значение высоты 
в сообществе

Статистические 
показатели

1 2 3 N H p

Тип 
микроместо

обитания

РУ 34—36 лет 128.0 а 158.0 а — 12 0.69 0.41
37—39 лет 110.0 а 198.0 а — 6 3.86 0.05

М

1—3 года 13.0 а 10.0 а — 13 1.53 0.22
4—6 лет 17.0 а 18.0 а 17.0 а 23 0.53 0.77
7—9 лет 22.0 а 20.0 а 19.0 а 21 3.18 0.20

10—12 лет 28.0 а 28.0 а 28.5 а 27 0.08 0.96
13—15 лет 48.0 а 37.0 а 22.5 а 21 8.32 0.06
16—18 лет 48.0 а 37.0 а 40.5 а 24 2.50 0.29
19—21 год 54.0а 58.0 а 43.5 а 25 4.61 0.09

22—24 года 59.0 а 46.0 а 62.5 а 18 3.91 0.14
25—27 лет 68.0 а 70.0 а — 10 0.66 0.42
28—30 лет 88.0 а 105.0 а 85.5 а 21 4.60 0.10

31—33 года 120.0 а 90.0 а — 6 3.86 0.05

МКС

1—3 года 9.0 а 9.0 а — 99 0.19 0.66
4—6 лет 16.0 а 16.0 а 17.0 а 79 0.25 0.88
7—9 лет 20.0 а 21.0 а 19.0 а 67 3.62 0.16

10—12 лет 29.0 а 28.0 а 25.0 а 92 3.49 0.18
13—15 лет 33.0 а 38.0 а 37.0 а 82 1.68 0.43
16—18 лет 41.5 а 48.5 а 45.0 а 87 1.75 0.42
19—21 год 55.0 а 52.5 а 48.0 а 42 1.82 0.40

22—24 года 62.0 а 71.0 а 62.0 а 46 0э52 0.77
25—27 лет 69.0 а 82.0 а 80.0 а 35 0.06 0.97
28—30 лет 78.0 а 115.0 б 90.5 а 48 10.34 0.00

31—33 года 95.5 а 142.0 б — 16 8.58 0.00
34—36 лет 97.0 а 160.0 б — 26 14.29 0.00
37—39 лет 140.5 а 170.0 б — 15 6.23 0.01

Тип 
микроместо

обитания

СКС

7—9 лет 18.0 а 17.0 а — 9 1.12 0.29
10—12 лет 27.5 а 40.0 б — 19 7.21 0.00
13—15 лет 38.0 а 42.0 а 33.0 17 4.47 0.11
16—18 лет 47.5 а 50.0 а — 9 0.15 0.70
19—21 год 71.0 а 71.0 а — 10 0.01 1.00

22—24 года 57.0 а — 71.0 9 3.27 0.07
25—27 лет 98.0 а 65.0 а — 6 3.86 0.05

ВКС

1—3 года 10.0 а 8.0 а — 25 3.36 0.07
4—6 лет 16.0 а 22.0 а — 32 4.61 0.06
7—9 лет 22.0 а 20.0 а 21.0 47 1.88 0.39

10—12 лет 30.0 а 31.0 а 26.5 35 0.68 0.71
13—15 лет 37.0 а 38.5 а 35.5 31 0.68 0.71
16—18 лет 38.5 а 46.0 а 39.0 29 2.80 0.25
19—21 год 50.0 а 50.0 а 55.5 24 0.89 0.64

22—24 года 76.0 а 69.5 а 75.5 25 2.57 0.28
25—27 лет 80.0 а 99.0 а 116.5 26 4.36 0.11
28—30 лет 75.5 а 97.5 б — 18 3.32 0.05

31—33 года 89.5 а 120.0 б — 9 5.40 0.02
34—36 лет 111.5 а 119.5 а — 12 0.16 0.68
37—39 лет 98.5 а 135.0 б — 12 0.93 0.05

Примечание. 1 — ельник черничный, 2 — ельник кислично-черничного типа с высокой долей участия лиственных пород, 
3 — ельник кислично-черничного типа с содоминированием сосны обыкновенной; N — объем выборки, df — число сте-
пеней свободы, H — критерий Краскела — Уоллиса, p — уровень значимости — означает отсутствие подроста; разными 
буквами и жирным шрифтом отмечены статистически достоверные (p < 0.05) различия медиан высоты подроста между 
ельниками.

Таблица 3. Окончание
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При разном количестве мелкого подроста в ус-
ловиях пяти типов микроместообитаний в трех 
ельниках тенденции сохранения долей подроста 
в высотной категории 51—100 см схожие. Отме-
ченная исследователями более высокая смертность 
подроста на валеже, по сравнению с почвой (Kathke, 
Bruelheide, 2010; Holeksa et al., 2021), не согласует-
ся с нашими результатами. На древесном детрите 
изначально произрастает бо́льшее количество под-
роста, по сравнению с почвой (табл. 4). При пере-
ходе в следующую высотную категорию на валеже 
выпадает большее количество подроста, по сравне-
нию с почвой, но примерно та же доля (74—82%), 
что и на почве (от количества мелкого подроста). 
Большая плотность молодых растений на валеж-
ных стволах и пнях компенсируется более высоким 
уровнем смертности. Считается, что конкурентные 
взаимодействия сильнее проявляются между мел-
кими растениями (Манов, 2019), что, возможно, 
и является основной причиной смертности молодых 
растений на валежных стволах (Canham et al., 1990; 
Lundqvist, Fridman, 1996; Grassi, Bagnaresi, 2001; 
Jonášová, Prach, 2004; Saksa, 2004; Eerikäinen et al., 
2007; Lundqvist et al., 2007). Степень агрегирован-
ности подроста снижается с увеличением размеров 
растений, что связывают с возрастающей потреб-
ностью в жизненном пространстве, определяющем 
количество ресурсов (Ипатов, Тархова, 1975; Иль-
чуков, 2008; Манов, 2019).

Полученные нами эмпирические данные свиде-
тельствуют о наличии одинаковых трендов снижения 
количества подроста по мере увеличения его возраста. 
Изменение количества подроста с увеличением воз-
раста в разных зонах проекции полога и в разных ти-
пах микроместообитаний (кроме «скрытого» в почве 
КС) лучшим образом описывается экспоненциальной 
функцией (рис. 3 и 4).

Мы отмечаем удовлетворительные степени соот-
ветствия трендовых моделей полученным нами дан-
ным во всех зонах проекции полога во всех ельниках 
(R2 в диапазоне 0.70—0.93). Для ельника чернично-
го тренды снижения количества подроста во всех 
типах микроместообитания демонстрируют удов-
летворительные степени соответствия полученным 
данным (R2 в диапазоне 0.84—0.94). Для ельника 
кислично-черничного типа с высокой долей участия 
лиственных пород модели снижения количества 
подроста на РУ, М и ВКС слабо соответствуют по-
лученным данным (R2 = 0.33—0.47). Только трендо-
вая модель снижения количества подроста на МКС 
удовлетворительно соответствует полученным дан-
ным (R2  = 0.80). Для ельника кислично-черничного 
типа с содоминированием сосны модели снижения 
количества подроста на РУ и ВКС слабо соответству-
ют полученным данным (R2  = 0.24—0.55), на МКС 
и М — удовлетворительно соответствуют (R2  = 0.79 
и R2 = 0.96).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В трех исследованных ельниках независимо 
от условий микроместообитаний и расположения 
по отношению к пологу подрост ели европейской 
достигает 50 см в возрасте 19—24 лет, при этом его 
количество сокращается значительно — высоты бо-
лее 50 см достигает не более 26% молодых растений. 
Такая закономерность может указывать на генетиче-
ски обусловленные процессы роста ели европейской 
на ранних стадиях развития. Можно предположить, 
что в этот период «в приоритете» развитие корневой 
и фотосинтезирующей систем, которое направлено 
на получение максимально возможного количества 
ресурсов для обеспечения выхода в первый ярус мо-
лодого растения ели европейской. Этот вопрос, од-
нако, требует дополнительного изучения.

Переход в следующую категорию высот (51—
100 см) характеризуется дифференциацией подро-
ста по ежегодному приросту, отпаду в зависимо-
сти от типа лесорастительных условий. В ельнике 
черничном далее наблюдается резкое снижение 
количества подроста, и высоты 100 см достига-
ет не больше 8% молодых растений, в то время 
как в смешанных древостоях (ельники чернич-
но-кисличного типа с осиной и сосной) количество 
растений на этом этапе практически сохраняется 
на уровне 25%. Здесь же проявляется положитель-
ное влияние присутствия осины в составе древо-
стоя на рост естественного возобновления во всех 
зонах проекции полога и независимо от условий 
микроместообитаний.

По отпаду ситуация в различных лесораститель-
ных условиях выравнивается при переходе в сле-
дующую размерную категорию, и высоты 150 см 
во всех ельниках достигает не больше 6% подро-
ста от начального количества мелкого (<50 см) 
подроста, т. е. в смешанных древостоях гибель 
подроста наступает позже, но происходит в более 
сжатые сроки.

В целом изменение количества подроста ели евро-
пейской с увеличением его возраста и высоты лучше 
всего описывается экспоненциальной моделью вне 
зависимости от зоны проекции полога или от типа 
микроместообитания.

Исследования других авторов и полученные ими 
противоречивые результаты о роли ксилолитическо-
го субстрата в сохранности и росте молодых расте-
ний ели европейской под пологом древостоя могут 
быть объяснены разными методическими подходами. 
Наши результаты свидетельствуют, что микроместо-
обитания, ассоциированные с ксилолитическим суб-
стратом, более предпочтительны для прорастающих 
семян и всходов ели европейской. В дальнейшем же 
доля отпавших растений не имеет четкой привязки 
к условиям микрорельефа или наличию валежной 
древесины.
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Таблица 4. Доля сохранности (%) подроста ели европейской разных высотных категорий (по сравнению 
с мелким (<50 см) подростом) в условиях разных типов микроместообитания в трех ельниках

Ельник Тип микроместо-
обитания

Количество мел-
кого (<50 см) 

подроста, шт/га

Доля сохранности подроста ели европейской (по срав-
нению с количеством мелкого (<50 см) подроста), %
51—100 см 101—150 см 151—200 см

Ельник
черничный

РУ 1625 19 6 —
М 1425 21 5 —

МКС 4300 22 5 1
СКС 1300 19 8 2
ВКС 3000 24 8 3

Ельник кислич-
но-черничного
типа с высокой 

долей участия ли-
ственных пород

РУ 600 21 17 5
М 588 26 23 6

МКС 3325 18 11 5
СКС 50 25 10 5
ВКС 988 26 15 —

Ельник кислично- 
черничного типа 
с содоминирова-

нием сосны

РУ 367 26 5 —
М 301 22 6 —

МКС 2655 26 13 4
СКС 100 17 — —
ВКС 317 26 25 6

Примечание. «—» означает отсутствие подроста ели европейской.
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Рис. 3. Изменение количества подроста ели европейской с увеличением возраста в разных зонах проекции полога материн-
ского древостоя (межкроновая зона, край кроны, подкроновая зона) в трех ельниках. По оси абсцисс отложены трехлетние 
возрастные группы подроста (1—3, 4—6…49—51); по оси ординат отложены значения количества подроста, размерность — шт.
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Рис. 4. Изменение количества подроста ели европейской с увеличением возраста в разных типах микроместообитаний (РУ, 
М, МКС, ВКС) в трех ельниках. По оси абсцисс отложены трехлетние возрастные группы подроста (1—3, 4—6…49—51); 
по основной оси ординат отложены значения количества подроста, размерность — шт.
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The Height-Age Structure of Picea Abies Undergrowth  
in a Middle Taiga Spruce Forest: the Microsite Influence

A. V. Kikeeva1, *, I. V. Romashkin1, A. M. Kryshen1

1 Forest Research Institute of the KarRC RAS
Pushkinskaya str., 11, Petrozavodsk, 185910 Russia

*E-mail: avkikeeva@mail.ru

We analysed the height-age structure of spruce (Picea abies (L.) H. Karst) undergrowth in three forest 
canopy areas (canopy gap; crown edge; canopy) and five microsite types (undisturbed forest litter; mi-
croelevations unrelated to xylolytic substrate (XS); microelevations formed by XS; microhabitats gener-
ated by visually indiscernible, “hidden” part of XS; XS impact zone) in three old-growth middle taiga 
spruce forests. The P. abies undergrowth reaches the height of 50 cm at the age of 19—24 years. The 
forest growth conditions, canopy and microsite influence the young P. abies trees that are taller than 
50 cm. The P. abies undergrowth reaches the height of 100 cm at the age of 28—36 years, 150 cm — at 
31—39 years. An exponential model best describes the changes in the P. abies undergrowth abundance 
with age. In five microsite types, 18—26% of the undergrowth reaches the height category of 51—100 cm 
(compared to the amount of small (< 50 cm) undergrowth). As for the height category of 101—150 cm, it’s 
reached by only about 6—8% of young P. abies trees in the bilberry spruce forest, 10—23% — in the ox-
alis-bilberry spruce forest with Betula pendula and Populus tremula, and 5—25% — in the oxalis-bilberry 
spruce forest with the co-dominance of Pinus sylvestris. Only 3% of the P. abies undergrowth from the 
microsites formed by the XS in the bilberry spruce forest reaches the height category of 151—200 cm. In 
the spruce stand with the participation of deciduous species in all microsite types (except the “hidden” 
parts of XS), only 6% of the P. abies undergrowth reaches this height category. Similarly, in the pine-
spruce stand, 6% of the P. abies undergrowth reaches this height category, but only on microelevations 
formed by XS and in the XS impact zone. The results indicate that the mortality rate of the P. abies 
understory with a height more than 50 cm is generally comparable in all microsite types (including those 
formed by XS).

Keywords: natural regeneration, undergrowth, spruce, Picea abies, microsite, xylolytic substrate, undergrowth 
survival.
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