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Аннотация. Исследована структура коренного елового древостоя в национальном пар-
ке «Водлозерский». Показано, что при долговременном естественном развитии ельни-
ков в черничном типе лесорастительных условий формируются абсолютно разновоз-
растные среднеполнотные устойчивые древостои. Распределение деревьев по классам 
возраста в изученном сообществе характеризуется наибольшей представленностью ели 
60–80 и 220–240 лет. Анализ кернов древесины выявил, что 18 % деревьев (30 % по за-
пасу) поражено дереворазрушающими грибами. При этом число пораженных деревьев 
увеличивается с возрастом. Естественное возобновление ели на 92 % (8,92 тыс. шт./га) 
представлено жизнеспособными экземплярами и характеризуется относительно равно-
мерным пространственным размещением. Густота и состояние подроста в сообществе 
способствуют поддержанию разновозрастной структуры древостоя. Высота ели, нача-
ла живой кроны, диаметр и площадь проекции, протяженность кроны увеличивают-
ся с возрастом дерева, за исключением относительной протяженности кроны, средние 
значения данного показателя остаются практически одинаковыми для деревьев всех 
возрастных групп. По результатам анализа пространственных отношений в древостое 
выявлено, что все деревья в целом и ель разных возрастных групп, кроме деревьев до 
80 лет, распределены случайно. Для деревьев до 80 лет характерно групповое размещение. 
Оценка индексов конкуренции для каждой ели со стороны деревьев в радиусе 10 м показала, 
что при увеличении силы воздействия со стороны ближайших деревьев высота и диа-
метр ствола, а также площадь проекции кроны «центрального» дерева уменьшаются. 
Воздействие соседних деревьев прослеживается на расстоянии до 8 м для елей старше 
200 лет и до 12 м для елей до 80 лет. 
Ключевые слова: коренные леса, устойчивость лесных сообществ, абсолютно разно-
возрастные ельники, вертикальная структура древостоя, горизонтальная структура дре-
востоя, пространственное размещение деревьев
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Abstract. The structure of the indigenous spruce stand in the Vodlozersky National Park has 
been studied. It has been shown that with the long-term natural development of spruce forests 
in the blueberry type forest growth conditions, absolutely uneven-aged, medium-density, 
stable stands are formed. The distribution of trees by age classes in the studied community 
is characterized by the greatest representation of spruce trees 60–80 and 220–240 years old.  
The analysis of the wood samples has revealed that 18 % of the trees (30 % of the stock) 
have been affected by wood-destroying fungi. At the same time, the number of affected trees 
increases with age. Natural regeneration of spruce is 92 % (8.92 thousand pcs/ha) represented by 
viable specimens and is characterized by a relatively uniform spatial distribution. The density 
and condition of the undergrowth in the community contribute to maintaining the multi-age 
structure of the stand. The spruce tree height, its crown base height, the crown diameter and 
projection area, as well as its length increase with the age of the tree, with the exception of the 
relative length of the crown, the average values of this indicator remain almost the same for 
trees of all age groups. Based on the results of the analysis of spatial relationships in the stand, 
it has been revealed that all trees in general and spruce of different age groups, except for trees 
up to 80 years old, are distributed randomly. For trees up to 80 years old group placement is 
typical. An assessment of the competition indices for each spruce from trees within a 10 m 
radius has shown that with an increase in the impact force from nearby trees, the height and 
diameter of the stem, as well as the projection area of the crown of the “central” tree, decrease. 
The impact of neighbouring trees can be traced at a distance of up to 8 m for spruce trees older 
than 200 years and up to 12 m for spruce trees up to 80 years old.
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Введение

В связи с повсеместным сокращением площадей коренных ненарушенных 
лесов [19, 22] возрастает актуальность исследования эволюционно закреплен-
ных закономерностей организации и функционирования таких древостоев. Эти 
исследования позволяют выявлять фундаментальные основы формирования 
лесных экосистем, оценивать устойчивость и прогнозировать их дальнейшее 
развитие с учетом возможных глобальных изменений природного и антропо-
генного характера [5, 14, 28]. Известно, что разработка критериев устойчивости 
сообществ возможна лишь на репрезентативных территориях, где обеспечива-
ются саморегуляция и самовозобновление лесных экосистем [25]. В зоне боре-
альных лесов в максимальной степени таким критериям отвечают абсолютно 
разновозрастные ельники, близкие по фазам динамики к климаксовым лесным 
сообществам [13, 16]. В некоторой степени их можно назвать эталонами для 
интерпретации характера трансформации внутривидового состава и структуры 
(возрастной, пространственной, генетической) лесов, затронутых антропоген-
ным воздействием. 

В ряде европейских стран вопросы изучения различных компонентов 
старовозрастных растительных сообществ освещаются в работах, которые ох-
ватывают как зону смешанных и широколиственных лесов [18, 24], так и леса 
бореальной зоны [20, 21, 23]. Однако следует отметить, что в странах Европы 
массивы малонарушенных лесов сохранились фрагментарно, а разновозраст-
ные ельники практически отсутствуют. 

На территории европейской части России собран значительный объем 
данных о структуре коренных разновозрастных еловых древостоев, которые 
сохранились на особо охраняемых природных территориях, а также частично 
в эксплуатационных лесах [1, 5, 6, 14]. Авторы большинства работ связывают 
механизмы устойчивости лесных сообществ с определенным равновесным ба-
лансом прироста и отпада фитомассы, причем для каждого конкретного древо-
стоя этот баланс является уникальным. В связи с чем актуальны исследования 
закономерностей формирования и взаимодействия основных компонентов ко-
ренных сообществ в различных типах лесорастительных условий, а также изу-
чение структуры таких сообществ в фазах, близких к климаксовым.
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Цель данной работы – рассмотреть строение и особенности формирова-
ния древесного полога среднетаежных разновозрастных ельников. 

Объекты и методы исследования

Объекты исследования располагались на землях национального парка 
«Водлозерский» – одного из крупных хорошо сохранившихся малонарушен-
ных массивов типичных коренных лесов в Европе [1]. Парк территориаль-
но относится к юго-восточной окраине Фенноскандии и пролегает между 
62°08′–63°36′ с. ш. и 36°15′–37°35′ в. д. Общая площадь парка составляет  
472 тыс. га, из которых 73 % располагаются в Архангельской области, а 27 % –  
в Республике Карелии. Лесные земли занимают 50,2 % общей площади, при 
этом практически все они покрыты лесами естественного происхождения, ко-
торые в большинстве избежали промышленного освоения, за исключением 
некоторой части древостоев, находящихся в непосредственной близости от 
рек и озер. Лесные сообщества на территории национального парка образова-
ны преимущественно елью, сосной, березой и осиной. Преобладают хвойные 
насаждения, которые в совокупности занимают 94,2 % площадей (ельники –  
49,1 %, сосняки – 45,1 %). Представленность насаждений с превалированием 
березы и осины невелика – 5,5 и 0,3 % соответственно. Для лесов парка харак-
терно абсолютное преобладание черничного типа леса: для ельников – 67,2 %; 
для сосняков – 25,5 %. Около 86 % лесопокрытых площадей занимают спе-
лые и перестойные насаждения. Исследование возрастной структуры лесов 
Водлозерского участкового лесничества [1] показало, что среди ельников наи-
более распространены разновозрастные древостои: абсолютно разновозраст-
ные (20,7 %), относительно разновозрастные (43,7 %) и условно одновозраст- 
ные (35,5 %). 

Исследование строения и структуры коренного елового леса проводи-
лось на постоянной пробной площади (ППП), размером 0,5 га, заложенной 
в 1999 г. сотрудниками Института леса Карельского научного центра РАН в 
юго-восточной части парка (Водлозерское участковое лесничество) в абсо-
лютно разновозрастном чернично-сфагновом ельнике. В травяно-кустарнич-
ковом ярусе доминирует Vaccinium myrtillis L. (35 %), несколько реже встре-
чались таежные лесные виды: Gymnocarpium dryopteris (L.) Newman (15 %), 
Vaccinium vitis-idaea L. (7 %) и Linnaea borealis L. (7 %). Проективное покры-
тие мхов составляло 80 %, из которых доминантом выступал сфагновый мох 
Sphagnum girgensohnii Russow (35 %). Также этот ярус представляли мхи Di-
cranum fuscescens Turner (10 %), D. polysetum Sw. (10 %) и Hylocomium splen-
dens (Hedw.) Bruch et al. (10 %).

В 1999 г. на ППП проведена таксация древостоя. Выполнен сплошной 
перечет растущей части древостоя по породам, возрастным поколениям и сту-
пеням толщины. При обработке полученных данных определялись основные 
таксационные показатели древостоя: состав, густота, сумма площадей сечений, 
средние диаметр и высота, полнота и запас. Для анализа возрастной структуры 
лесного сообщества в пределах ППП был установлен возраст каждой ели путем 
отбора кернов у шейки корня ствола (367 кернов). Деревья группировались по 
возрастным поколениям (по 40 лет). Древесный отпад распределялся по сле-
дующим категориям: ветровал, бурелом и сухостой – с вычислением запаса.  
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Учет подроста проводился на трансекте 65×2 м (130 м2), заложенной по центру 
ППП. Подрост делился на категории по состоянию (жизнеспособный, нежиз-
неспособный) и высоте: мелкий (до 0,5 м), средний (0,51–1,5 м), крупный (бо-
лее 1,5 м). Обработка результатов производилась на основании общепринятых 
принципов таксации. 

Вертикальную структуру древостоя определяли, используя данные высот 
деревьев и крон, измеренных высотомером с точностью 0,25 м у всех деревьев 
на ППП.

Для описания горизонтальной структуры выполнено картирование дре-
востоя в предварительно размеченной сетке по квадратам 5×5 м с фиксацией 
позиции каждого учетного дерева на ППП в прямоугольной системе координат 
(Х, Y). Также при картировании у всех деревьев с точностью 0,1 м измерялся 
радиус кроны по 4 сторонам света. Для анализа пространственного размеще-
ния деревьев применяли парную корреляционную функцию g(r), реализован-
ную в пакете Spatstat [17] в программной среде R. Анализ точечных процессов 
основывался на проверке нулевой гипотезы о пространственной случайности. 
Проверку этой гипотезы проводили при помощи генераций конвертов Мон-
те-Карло и отображали на графике в виде серой области (в нашем случае чис-
ло генераций было равно 999, что соответствовало уровню значимости p < 
0,001). Выход кривой функции g(r) из области доверительного интервала на 
расстоянии r за пределы его верхней границы (g(r) > 1) свидетельствовал о 
пространственной кластеризации или группировке точечных процессов; вы-
ход за пределы нижнего доверительного интервала (g(r) ˂ 1) – о регулярности 
точечных процессов на расстоянии r. Для полностью случайного точечного 
процесса (однородного процесса Пуассона) парная корреляционная функция 
g(r) была равна 1. 

В целях выявления конкурентных отношений между деревьями по ка-
ждой ели был вычислен индекс конкуренции как сумма углов до соседних де-
ревьев [26], который показывает воздействие на нее этих деревьев. Получен-
ные индексы ранжировались и разбивались на 3 группы, отражающие степень 
влияния окружающих деревьев (слабая, средняя и сильная). Затем проводили 
дисперсионный анализ конкурентного воздействия деревьев на варьирование 
высот и площадей проекций крон ели одной возрастной стадии (до 80 лет и 
старше 200 лет) в радиусе 10 м.

Результаты исследования и их обсуждение

	 Состав и структура древостоя, отпада и естественного возобновле-
ния. Исследуемый древостой имел состав 4Е2202Е2602Е1801С2001Ос100+Е80+Б80 и 
по типу возрастной структуры представлял абсолютно разновозрастный ель-
ник, где, согласно определению С.А. Дыренкова [5], представлены все 40-лет-
ние возрастные группы (поколения) деревьев главной породы до предельного 
возраста, но ни одна из них не превышает 40 % общего запаса данной породы. 
Такие древостои в таежной зоне, как правило, сформированы климаксовыми 
сообществами коренных типов леса [5, 14, 15], которые обладают высокой эко-
логической устойчивостью. Причем названные выше исследователи связывают 
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устойчивость коренных ельников не только с высоким уровнем биологического 
разнообразия, но и со структурной сложностью климаксовых фитоценозов за 
счет большей дифференцированности особей в популяции по возрасту, разме-
ру и ценотическому положению. Общий запас древостоя составил 277 м3/га, в 
т. ч. 228 м3/га ели. Запас сухостоя был равен 20 м3/га, в т. ч. елового – 14 м3/га.  
Еловый ярус имел следующие таксационные показатели: число стволов –  
686 шт./га, средний диаметр основного элемента леса – 27,6 см, средняя вы-
сота – 21,2 м. Относительная полнота древостоя – 0,86 (в т. ч. по ели – 0,73). 
Наибольшей представленностью характеризовались деревья низших ступеней 
толщины (8 и 12 см) – 45 % от общего количества, при этом запас древесины 
данной группы был чуть более 5 % от общего (рис. 1). Основная доля запаса 
растущей древесины (около 70 %) приходилась на крупномерные деревья (сту-
пени толщины 28 см и более). 

Распределение деревьев по классам возраста отличалось непрерывно-
стью возрастного ряда и характерной для данного типа возрастной структуры 
2-вершинностью [9] с максимумами в 60–80 и 220–240 лет (рис. 2). Возрастная 
структура представлена 15 классами возраста (от 1 до 320 лет). Однако око-
ло 1/2 числа стволов имели диаметр до 14 см, при возрасте от 1 до 220 лет. 
Еще Ю.И. Манько [7] отмечал, что в разновозрастных еловых сообществах в 
пределах одной ступени толщины могут встречаться деревья разного возраста, 
по причине способности ели долгое время находиться под пологом взрослого 
древостоя, сохраняя жизнеспособность. Закономерно и то, что бÓльшая часть 
запаса древесины приходилась на ступени толщины 28–44 см, об этом сказа-
но также во многих публикациях, где рассмотрена структура разновозрастных 
ельников [5, 16].

                        а                                                       б
Рис. 1. Распределение деревьев по диаметру в зависимости от числа стволов (а) и запа-

са древесины (б) в абсолютно разновозрастном черничном ельнике 

Fig. 1. The distribution of trees by diameter depending on the number of stems (а)  
and stand of timber (б) in an absolutely uneven-aged blueberry spruce forest
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Обнаруживается заметная по силе (по шкале Чеддока) связь диаметра ели 
с ее возрастом (рис. 3). По данным К.С. Бобковой с соавт. [3], в коренных ельни-
ках Печеро-Илычского заповедника наблюдалась несколько менее тесная связь 
данных показателей (R2 = 0,23).

Рис. 3. Взаимосвязь диаметра с возрастом у ели в абсолют-
но разновозрастном черничном ельнике. Уравнение связи:  

y = 104ln(х) – 141,2, при R2 = 0,63

Fig. 3. The relationship between diameter and age in spruce in  
an absolutely uneven-aged spruce forest. The relationship equation: 

y = 104 ln(х) – 141.2 at R2 = 0.63

Важным фактором, характеризующим устойчивость лесов, яв-
ляется их фаутность. При анализе кернов растущих деревьев уста-
новлено, что пораженность стволов комлевой (напенной) гнилью, де-
реворазрушающими грибами составила 18 % по числу стволов. При 
этом по мере увеличения возраста ели прослеживается тенденция по-
вышения количества пораженных стволов. Если доля деревьев с гни-
лями в комлевой части ствола в возрастных поколениях до 120 лет  
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не превышала 4–6 %, то в поколениях от 121 до 240 лет она варьировала от  
17 до 42 %, а в поколениях 241–320 лет – от 30 до 50 %. Аналогичная зако-
номерная тенденция отмечалась в разновозрастных ельниках Европейской 
части России [14]. В перспективе деревья, пораженные грибами биотроф-
ного комплекса, будут постепенно пополнять категорию отпада, что харак-
терно для естественной динамики развития старовозрастных лесов.

Важную роль в пополнении поколений ели и продуцировании запаса в 
дальнейшем играет подрост. Под пологом исследуемого древостоя подрост ели 
представлен в основном жизнеспособными экземплярами (8,92 тыс. шт./га, 
или 92 % от общего числа подроста). Жизнеспособный подрост по высо-
те распределялся следующим образом: мелкий (до 0,5 м) – 64 %; средний 
(0,51–1,5 м) – 15 %; крупный (более 1,5 м) – 21 %. По данным А.Д. Вол-
кова [4], для разновозрастных еловых лесов Карелии количество подроста 
составляет в среднем 4,5 тыс. шт./га. Считается, что при относительной 
полноте (0,7–1,0) естественная регенерация ельников протекает удовлетво-
рительно, но несколько сдерживается высокой полнотой [9]. В нашем слу-
чае при полноте 0,86 число жизнеспособного подроста ели было высоким  
(8,92 тыс. шт./га). Можно предположить, что при оконном или массовом 
распаде древостоя лесовозобновление на обследованном участке будет про-
текать вполне успешно, тем более что, как правило, при распаде попутно 
происходит «взрыв» возобновления [10]. Наши данные еще раз подтвержда-
ют мнение В.Г. Стороженко [14], что количество подроста ели в коренных 
ельниках при их естественном развитии всегда достаточное для поддержания 
разновозрастной структуры сообщества. 

Вертикальная структура древостоя. Наличие сложной вертикальной и 
горизонтальной структур древостоев является одним из важнейших условий 
формирования устойчивых лесных сообществ [28]. Вертикальная структура 
обследованного ельника имеет выраженную сомкнутость благодаря представ-
ленности деревьев различных высот. Практически для всех анализируемых по-
казателей высотных характеристик древостоев (табл. 1) прослеживается увели-
чение амплитуды колебаний (коэффициентов вариации) в поколениях 121–160 
и 161–200 лет. 

Средняя высота начала живой кроны составляет 4,2 м и увеличивается 
с возрастом деревьев, а средняя протяженность кроны – 9,2 м. Относитель-
ная протяженность кроны практически одинакова во всех возрастных группах  
(в среднем 67 % от высоты дерева). Такой же результат получен и в ходе других 
работ по изучению разновозрастных ельников [9].

Кривая распределения деревьев ели по ступеням высоты (по 2 м) в обсле-
дованном сообществе характеризуется наличием 2 вершин (6 и 24 м) (рис. 4). 
Это, как и в распределении по диаметру, объясняется наибольшей представлен-
ностью в сообществе деревьев 2 градаций возраста с соответствующей высотой 
(до 80 лет и старше 220 лет).

На основе данных измерения высот всех елей на ППП были постро-
ены вертикально-возрастные профили, отражающие количество деревьев, 
формирующих древесный полог в каждом слое вертикального профиля [8]. 
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Таблица 1 
Показатели вертикальной структуры древесного полога в абсолютно 

разновозрастном черничном ельнике по возрастным поколениям
The parameters of the vertical structure of the tree canopy in an absolutely  

uneven-aged blueberry spruce forest by age generations

Показатель
Возрастное поколение ели

Все деревьядо 80  
лет

81–120 
лет

121–160 
лет

161–200 
лет

от 200 
лет

Высота деревьев, м

Среднее, м 8,0 10,1 12,3 16,5 21,0 13,4
Ошибка среднего 0,3 0,7 1,1 1,0 0,5 0,4
Коэффициент вариации, % 41,0 46,1 47,4 44,5 41,5 53,4

Высота начала живой кроны, м
Среднее, м 2,5 3,1 3,9 5,8 6,5 4,2
Ошибка среднего 0,1 0,2 0,3 0,4 0,2 0,1
Коэффициент вариации, % 37,9 37,1 40,8 41,0 35,1 57,5

Протяженность кроны, м

Среднее, м 5,5 7,0 8,5 10,7 14,5 9,2
Ошибка среднего 0,2 0,5 0,9 0,9 0,5 0,3
Коэффициент вариации, % 49,9 55,2 58,7 45,7 32,1 59,8

Относительная протяженность кроны, %
Среднее, м 0,67 0,67 0,65 0,63 0,68 0,68
Ошибка среднего 0,01 0,01 0,03 0,03 0,01 0,02
Коэффициент вариации, % 14,2 15,6 21,4 23,7 15,9 14,4

                             а                                                               б
Рис. 4. Распределение ели по ступеням общей высоты древостоя: а – общий график; 

б – для деревьев разного возраста

Fig. 4. The distribution of spruce trees by stages of the total stand height: а – general graph; 
б – for trees of different ages
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Нарастание с высотой количества крон, формирующих полог, достигает мак-
симума на высоте 5–8 м и затем постепенно снижается (рис. 5, а). Основной 
полог обследованного ельника сформирован елью в возрасте 200 лет и более, в 
то время как ель моложе 80 лет сосредоточена преимущественно в его нижней 
части (рис. 5, б).

                          а                                                                   б
Рис. 5. Распределение численности крон елей по слоям вертикального профиля древо-

стоя: а – общий график; б – для деревьев разных групп возраста

Fig. 5. The distribution of the number of spruce crowns by layers of the vertical profile  
of the stand: а – general graph; б – for trees of different age groups

Деревья разных групп возраста формируют разные типы вертикальных 
профилей. Распределение ели возрастных групп до 80 лет и 81–160 лет соот-
ветствует типу «регулярная понизу» (основания крон расположены примерно 
на одинаковой высоте), а распределение ели старших групп возраста соответ-
ствует диффузной структуре, при которой древесный полог растянут в верти-
кальном направлении. 

Горизонтальная структура древостоя. Одним из важных показате-
лей горизонтальной структуры древостоя является его сомкнутость, кото-
рая выражается соотношением суммы площадей горизонтальных проекций 
крон деревьев (как правило, без учета площади их перекрытия) к общей пло-
щади участка с лесной растительностью. Общая сомкнутость древостоя на 
ППП составляла 57 % (с учетом перекрытия крон – 48 %). Доля ели в форми-
ровании суммарной проекции была 84,3 %, сосны – 5,3 %, березы – 5,4 % и 
осины – 5,1 %. В среднем площадь проекции кроны ели равна 7 м2 (табл. 2).  
С возрастом дерева этот показатель, как и диаметр кроны, увеличивается,  
т. к. эти 2 показателя связаны между собой функциональной линейной 
связью (r = 0,99). В целом средние значения для изученного чернично-
го ельника согласуются с данными, полученными для южнотаежных ель- 
ников [9].
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Таблица 2 
Показатели горизонтальной структуры древесного полога в абсолютно 

разновозрастном черничном ельнике по возрастным поколениям
The parameters of the horizontal structure of the tree canopy in an absolutely  

uneven-aged blueberry spruce forest by age generations 

Показатель
Возрастное поколение ели

Все деревьяДо 80 
лет

81–120 
лет

121–160 
лет

161–200 
лет

От 200 
лет

Площадь проекции кроны, м2

Среднее, м 4,2 5,7 5,9 8,9 10,7 7,0

Ошибка среднего 0,2 0,5 0,6 0,8 0,5 0,2

Коэффициент вариации, % 45,7 59,7 55,2 49,5 44,1 64,5

Диаметр кроны, м

Среднее, м 2,2 2,6 2,6 3,2 3,6 2,8

Ошибка среднего 0 0,1 0,1 0,1 0,1 0

Коэффициент вариации, % 22,7 29,1 28,1 25,6 22,9 26,0

Результат анализа взаимосвязи строения кроны и морфологических па-
раметров елей (возраста, диаметра на высоте 1,3 м, высоты и расстояния до  
5 ближайших деревьев) приведены в табл. 3. Наибольшие значения корреляции 
(выше 0,7) между параметрами деревьев и показателями строения крон отме-
чены для высоты и диаметра, которые между собой связаны сильной линейной 
зависимостью (r = 0,96). Также установлено, что протяженность кроны связана 
с площадью проекции и диаметром кроны. 

Таблица 3 
Корреляции между показателями строения кроны и параметрами елей  

в абсолютно разновозрастном черничном ельнике 
The correlations between crown structure parameters and spruce tree parameters  

in an absolutely uneven-aged blueberry spruce forest

A, лет H, м D, м R5, м Hк, м L, м l, % Dк, м Sк, м2

A, лет 1 0,73 0,76 0,38 0,74 0,65 0,03* 0,61 0,62
H, м 0,73 1 0,96 0,31 0,83 0,96 0,35 0,81 0,81
D, м 0,76 0,96 1 0,32 0,84 0,91 0,27 0,86 0,86
R5, м 0,38 0,31 0,32 1 0,26 0,31 0,11* 0,34 0,35
Hк, м 0,74 0,82 0,84 0,26 1 0,67 –0,18 0,65 0,65
L, м 0,65 0,96 0,91 0,31 0,67 1 0,56 0,81 0,81
l, % 0,03* 0,35 0,27 0,11* –0,18 0,56 1 0,33 0,33

Dк, м 0,61 0,81 0,86 0,34 0,65 0,81 0,33 1 0,99
Sк, м2 0,62 0,81 0,86 0,35 0,65 0,81 0,33 0,99 1

Примечание: * – недостоверные значения коэффициента (при p < 0,01); полужирным 
шрифтом выделены значения выше 0,7. A – возраст дерева; H – высота дерева; D – 
диаметр ствола на высоте 1,3 м; R5 – расстояние до 5 ближайших деревьев; Hк – высота 
кроны; L – протяженность кроны; l – относительная протяженность кроны; Dк – диаметр 
кроны; Sк – площадь проекции кроны. 
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При оценке пространственного размещения елей было выявлено, что в 
целом все деревья на ППП и, в частности, ель расположены случайно, когда 
модель пространственных точечных процессов соответствует однородному 
процессу Пуассона (рис. 6). Однако для ели возрастом менее 80 лет отмечен 
групповой характер размещения, что объясняется свойственными для массивов 
еловых лесов ветровальными нарушениями и вывалами деревьев в ходе окон-
ной динамики [16, 27].

Рис. 6. Анализ размещения в древостое ели разных возрастных групп, выполненный с 
использованием программы Spatstat (сплошная линия – оценка парной корреляцион-
ной функции g(r); серая область – область принятия нулевой гипотезы о случайности 
размещения древесных растений; ось абсцисс – расстояние, м; ось ординат – значение 

парной корреляционной функции g(r))

Fig. 6. The analysis of the placement of spruce trees of different age groups in the stand, 
performed using the Spatstat program (solid line – evaluation of the pair correlation function 
g(r); gray area – area of acceptance of the null hypothesis about the randomness of placement 

of woody plants; х-axis – distance, m; y-axis – value of the pair correlation function g(r))

В исследуемом сообществе отмечается равномерное распределение ели 
81–120 и 161–200 лет на расстоянии 3–5 м относительно друг друга. Это го-
ворит о том, что деревья этих возрастных групп разобщены, т. е. вокруг елей 
одной возрастной группы достоверно реже встречаются деревья другой груп-
пы. Такую закономерность наблюдали также для коренных северотаежных  
ельников [6].

Также нами проведена оценка группирования деревьев в зависимости от 
их категории крупности. Выявлено, что из всех категорий только деревья диа-
метром до 14 см характеризуются групповым размещением, которое прослежи-
вается на расстоянии 3–7 м. Это в некоторой степени дополняет результаты ана-
лиза размещения деревьев разных возрастных групп, а именно по групповому 
распределению елей до 80 лет. Однако следует отметить, что результат по ди-
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аметру ствола менее точный по сравнению с группами возраста, т. к. градации 
возраста отражают процессы возобновления в лесном сообществе, в то время 
как анализ групп по толщине ствола указывает на конкурентные отношения 
между деревьями. 

Конкуренция в древостое. В результате изучения конкурентных отноше-
ний в древостое у деревьев, испытывающих среднее и сильное воздействие со 
стороны деревьев в радиусе 10 м, выявлены достоверно низкие морфометриче-
ские показатели (высота, диаметр ствола и площадь проекции кроны). Для ели 
возрастной группы до 80 лет в условиях низкого воздействия со стороны сосед-
них деревьев морфометрические показатели достоверно выше по сравнению с 
деревьями, подвергающимися среднему и сильному влиянию (рис. 7). Для елей 
старше 200 лет при усилении конкурентных отношений со стороны соседних де-
ревьев наблюдается снижение перечисленных показателей.

Рис. 7. Средняя высота ели при разной силе воздействия 
со стороны окружающих деревьев, расположенных на 
расстоянии до 10 м: 1 – слабое воздействие; 2 – среднее; 
3 – сильное. Латинскими буквами обозначены достоверные 
различия между средними значениями в пределах одной 

возрастной группы

Fig. 7. The average height of spruce trees at different impact 
forces from the surrounding trees at a distance of up to 10 m: 
1 – weak impact; 2 – medium; 3 – strong. Latin letters 
indicate significant differences between the average values  

within the same age group

Кроме того, для деревьев этих 2 возрастных групп устанавливали кор-
реляцию между указанными морфометрическими показателями и индексом 
конкуренции со стороны соседних деревьев, расположенных на расстоянии до 
4, 6, 8, 10 и 12 м. Выявлено, что с увеличением расстояния также растет и ко-
эффициент корреляции. Этот результат говорит о том, что окружающие дере-
вья достоверно влияют на «центральную» ель в радиусе 4 м и далее. Если мы 
повышаем радиус влияния, суммируя коэффициенты конкуренции от деревьев, 
находящихся в пределах этого отрезка площади, то связь с морфометрическими 
показателями центрального дерева продолжает увеличиваться.
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Для ели старше 200 лет коэффициенты корреляции слабо меняются уже 
на расстоянии 8–10 м и далее. Мы предполагаем, что в пространственном рас-
пределении деревьев этой возрастной стадии бо́льшую роль играет корневая 
конкуренция. Такие деревья обладают превосходящей высотой в древостое, что 
снижает их борьбу с окружающими деревьями за свет, и расположены равно-
мернее по сравнению с молодыми елями. Радиус корневой системы ели превы-
шает радиус ее кроны в 2–3 раза [11]. Согласно К.С. Бобковой [2], в спелом чернич-
но-зеленомошном ельнике корни ели распространяются в радиусе 8–10 м. Таким 
образом, крупные деревья за пределами отмеченного расстояния, вероятно, не 
являются заметными конкурентами за воду и элементы почвенного питания для 
центральной ели. 

Для елей возрастом до 80 лет выявлено увеличение коэффициентов кор-
реляции между показателями дерева и суммарным индексом конкуренции со 
стороны ближайших деревьев на расстоянии до 12 м. Молодым елям свойствен-
но групповое размещение, т. к. массовое появление всходов в старовозрастном 
еловом лесу с регулярными вывалами деревьев приурочено к окнам и старым 
валежным стволам [12, 21]. В дальнейшем по мере роста ели в куртинах про-
исходит самоизреживание. При этом одновременно наблюдается и воздействие 
деревьев старшего возраста на рост молодых елей, расположенных на расстоя-
нии 10 м и более.

Заключение

При долговременном естественном развитии среднетаежных черничных 
ельников формируются абсолютно разновозрастные, среднеполнотные устой-
чивые фитоценозы. Установленные особенности возрастной и пространствен-
ной структур древостоя, а также естественного возобновления на данной стадии 
развития сообщества соответствуют коренным климаксовым ельникам. Непре-
рывность и постоянство существования коренного разновозрастного ельника 
обеспечивается наличием крупномерного подроста, которого в исследуемом 
массиве насчитывалось до 1,8 тыс. шт./га, при общем количестве подроста –  
8,9 тыс. шт./га. Его достаточно для пополнения числа стволов основной части 
древостоя, а в дальнейшем – для накопления запаса различных поколений ели.

Большинство показателей вертикальной и горизонтальной структур дре-
весного полога в изученном черничном ельнике увеличиваются с возрастом 
дерева. Исключение составляет относительная протяженность кроны, варьи-
рующая незначительно и согласующаяся со значениями, определенными для 
ельников разных условий местопроизрастания.

Пространственное размещение всех деревьев в целом, а также елей воз-
растных групп старше 80 лет в исследованном древостое носит случайный ха-
рактер. Для ели до 80 лет выявлен групповой характер размещения, что обу-
словлено особенностями ее возобновления.

Изучение конкурентных отношений между деревьями позволило уста-
новить уменьшение морфометрических показателей деревьев при увеличении 
воздействия на них ближайших деревьев. Корреляционный анализ связи био-
метрических показателей дерева и коэффициента конкурентного влияния со 
стороны ближайших деревьев в радиусе от 4 до 12 м для ели старше 200 лет 
показал воздействие на расстоянии до 8 м, а для деревьев до 80 лет – до 12 м. 
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