
ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2021, № 6, с. 627–644

627

ПОЛИВАРИАНТНОСТЬ РАЗВИТИЯ ПОДРОСТА ЕЛИ СИБИРСКОЙ 
В ТЕМНОХВОЙНЫХ ЛЕСАХ СЕВЕРНОГО ПРЕДУРАЛЬЯ1

© 2021 г.   Т. Ю. Браславскаяa, *, А. С. Ефименкоa

aЦентр по проблемам экологии и продуктивности лесов РАН, 
Профсоюзная ул., д. 84/32, стр. 14, Москва, 117997 Россия

*E-mail: t-braslavskaya@yandex.ru
Поступила в редакцию 26.03.2021 г.

После доработки 25.05.2021 г.
Принята к публикации 21.07.2021 г.

На основе анализа морфометрических показателей и хода линейного роста модельных растений
(высотой до 3.5 м) сформулированы диагностические признаки онтогенетических состояний im1,
im2, v1 и уровней жизненности в них. В качестве критерия перспективности подроста использована
сделанная на основе анализа хода роста модельных растений оценка способности достичь высоты
генеративных деревьев, сформировавшихся в тех же условиях. Выявлено, что достичь высоты гене-
ративных деревьев в сопоставимом с ними возрасте способен подрост в онтогенетических состоя-
ниях im2 и v1, имеющих нормальную жизненность; эти растения отнесены к категории перспектив-
ного подроста. Признаки внешнего строения у перспективного подроста – относительная протя-
женность живой кроны не менее 4/5 от общей высоты растения и число живых ветвей более 3-х во
всех годичных мутовках на стволе. К категории средней перспективности отнесен подрост в онто-
генетических состояниях im2 и v1 с пониженной жизненностью, к категории сомнительной пер-
спективности – подрост в онтогенетических состояниях im2 и v1 с низкой жизненностью. У подро-
ста в онтогенетическом состоянии im1 перспективы еще недостаточно определенные.

Ключевые слова: ель сибирская (Picea obovata Ledeb.), подрост, онтогенетические состояния, многомер-
ный анализ морфометрических признаков, ход роста в высоту. 
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Для понимания и прогнозирования лесово-
зобновительных процессов требуется знать зако-
номерности развития растений лесообразующих
видов, начиная с ранних этапов. В лесоведении и
лесоводстве к подросту относят растения лесооб-
разующих видов, имеющие календарный возраст
от 2–5 (в условиях средней и северной тайги – от
10) лет; завершением этого этапа считается пере-
ход растений в категорию молодняка (молодого
древостоя), для которой в качестве диагностиче-
ского критерия указано начало двух процессов –
интенсивного роста растений и смыкания их
крон (ОСТ 56-108-98). Определения подроста,
произрастающего в лесных сообществах, нередко
дополняют критериями размеров: диаметра ство-
ла на высоте 1.3 м или высоты – например, указа-
нием, что его высота не превышает 25% от высоты
господствующего яруса древостоя (ГОСТ 18486-87;
Методы …, 2002). Для оценки качества подроста,
то есть его жизнеспособности и перспектив раз-

вития, многие исследователи проводили анализ
его морфометрических показателей и скорости
роста (Касимов, 1960; Дерябин, Букштынов,
1970; Злобин, 1970, 1975; Титов, 1970; Максимов,
1971; Алексеев, 1978; Диагнозы …, 1989; Antos et al.,
2000; Романовский, 2001; Claveau et al., 2002; Pré-
vost et al., 2016). Показано, в том числе и для тем-
нохвойных видов, что темпы развития подроста
сильно зависят от фитоценотических условий, в
которых он произрастает, поэтому наблюдаемое у
него разнообразие габитуса (внешнего облика),
размеров и морфологии часто не проявляет тес-
ной связи с его календарным возрастом (Диагно-
зы …, 1989; Романовский, 2001; Евстигнеев, 2014;
Ставрова и др., 2017). Большая вариабельность
темпов индивидуального развития (онтогенеза) –
это вообще характерное свойство растений, что
обобщено в концепции их биологического воз-
раста (Gatzuk et al., 1980; Диагнозы …, 1989; Зло-
бин, 1989; Evstigneev, Korotkov, 2016; Omelko et al.,
2018). В рамках этой концепции в онтогенезе вы-
деляют по морфологическим критериям катего-
рии биологического возраста – онтогенетические
состояния, а в каждом из них описывают морфо-
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логическую дифференциацию растений по уров-
ням жизненного состояния (жизненности, вита-
литета), характеризующего жизнеспособность
(Gatzuk et al., 1980; Злобин, 1989); такая диффе-
ренциация получила название поливариантности
развития (Gatzuk et al., 1980; Диагнозы …, 1989). У
лесообразующих видов к категории подроста от-
носятся растения нескольких прегенеративных
онтогенетических состояний (Диагнозы …, 1989;
Evstigneev, Korotkov, 2016): младшего имматурно-
го (im1), старшего имматурного (im2), младшего
виргинильного (v1) и старшего виргинильного
(v2), в которое у многих видов включают также и
растения с диаметром ствола 6 см и более (Диа-
гнозы …, 1989; Романовский, 2001), относящиеся
к древостою (Методы …, 2002).

В связи с большим разнообразием лесорасти-
тельных условий в России требуется изучать в
каждом регионе особенности развития подроста
основных лесообразователей. У видов ели разви-
тие исследовано с применением концепции био-
логического возраста в лесах северной тайги
(Ставрова и др., 2017; Мишко, 2019), подзоны
хвойно-широколиственных лесов (Романовский,
2001; Давыдычев, Кулагин, 2010). В исследовани-
ях подроста в среднетаежных темнохвойных ле-
сах Северного Предуралья (Бобкова, Бессонов,
2009; Бобкова и др., 2010) эта концепция не при-
менялась. Цель нашей работы – охарактеризо-
вать для ели сибирской диагностические призна-
ки начальных онтогенетических состояний и
уровней жизненности, удобные для применения
во время массовых полевых учетов подроста и ин-
формативные для оценки перспектив его даль-
нейшего развития.

Большинство подходов к оценке качества под-
роста основано на анализе таких его показателей
как средняя длина годичного линейного приро-
ста ствола за несколько последних лет или ее от-
ношение к средней (за те же годы) длине годич-
ных линейных приростов на ветвях 2-го порядка,
общая форма кроны (результат соотношения
между скоростью удлинения ствола и боковых
ветвей), относительная протяженность живой
кроны (Касимов, 1960; Науменко, 1962; Дерябин,
Букштынов, 1970; Злобин, 1970, 1975; Титов, 1970;
Максимов, 1971; Алексеев, 1978; Диагнозы …,
1989; Antos et al., 2000; Романовский, 2001;
Claveau et al., 2002; Энциклопедия …, 2006; Pré-
vost et al., 2016; Ставрова и др., 2017). Также учи-
тываются и другие параметры габитуса и структу-
ры кроны: максимальный порядок ветвления
(Диагнозы …, 1989; Романовский, 2001), общее
число живых ветвей 2-го порядка (Мишко, 2019)
или их среднее число в ежегодно формируемых
хвойными видами мутовках на стволе (Дерябин,
Букштынов, 1970; Злобин, 1975; Prévost et al.,
2016), или же менее четко определенный показа-
тель “густота кроны” (Алексеев, 1989; Методы …,

2002). В описаниях онтогенетических состояний
и уровней жизненности учитывается формирова-
ние корки на стволе и высота, до которой она раз-
вита (Диагнозы …, 1989; Романовский, 2001;
Мишко, 2019). Нередко обращается внимание на
наличие повреждений кроны и фотосинтезирую-
щих органов различными патогенами: долю уча-
стия сухих ветвей в верхней половине кроны
(Алексеев, 1989; Методы …, 2002), густоту облист-
вения и наличие хлорозов и некрозов на ли-
стьях/хвое (Касимов, 1960; Дерябин, Букштынов,
1970; Титов, 1970; Алексеев, 1989; Методы …,
2002; Мишко, 2019). Так как ухудшение состоя-
ния древесных растений под влиянием патогенов
может быть непродолжительным и обратимым,
то оценки должны основываться на различных
показателях, учитывать реакцию и на эти факто-
ры, и на фоновые фитоценотические условия.
Действующие правила лесовосстановления опре-
деляют следующие признаки жизнеспособного
подроста хвойных видов: густая хвоя, зеленая или
темно-зеленая окраска хвои, заметно выражен-
ная мутовчатость, островершинная или конусо-
образная симметричная густая или средней гу-
стоты крона протяженностью до 1/3 высоты ство-
ла в группах и до 1/2 высоты ствола – при
одиночном размещении, прирост по высоте за
последние 3–5 лет не утрачен, прирост вершин-
ного побега равен (или более) приросту боковых
ветвей верхней половины кроны, стволики пря-
мые неповрежденные, гладкая или мелкочешуй-
чатая кора без лишайников (Правила …, 2020).

В ходе проведенных исследований были выяв-
лены корреляции между различными морфометри-
ческими показателями подроста и сделано заклю-
чение, что для оценки его жизненного состояния
достаточно рассматривать только некоторые пока-
затели – наиболее информативные (тесно связан-
ные с большим числом остальных) и удобные в
практическом применении (Титов, 1970; Злобин,
1975, 1989; Алексеев, 1978).

Одним из закономерных явлений в развитии
деревьев лесообразующих видов и проявлением
их благополучия является ускорение линейного (в
высоту) и радиального (по диаметру) роста на до-
статочно раннем этапе – в период завершения им-
матурного состояния и перехода в виргинильное
(Серебряков, 1962; Диагнозы …, 1989; Evstigneev,
Korotkov, 2016). Это учитывалось в подходах к оцен-
ке качества подроста: например, было предложе-
но учитывать не только длину годичных линейных
приростов ствола, но и проявление в их динамике
тенденции неубывания (Дерябин, Букштынов,
1970; Методы …, 2002). Но немногие современные
исследователи (Antos et al., 2020) проводят анализ
хода линейного роста ствола – из-за его трудоем-
кости даже при изучении подроста.
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Некоторые исследователи обосновывали оцен-
ки жизненного состояния и/или перспектив раз-
вития древесных растений результатами сравне-
ния их размеров и возраста со значениями, выбран-
ными в качестве эталонов (Декатов, Кузнецов,
1968; Абатуров и др., 2012; Antos et al., 2020).

Задачей нашего исследования было охаракте-
ризовать начальные онтогенетические состояния
ели сибирской и уровней жизненности в них теми
морфометрическими показателями, которые отра-
жают многолетние тенденции роста, согласованы с
остальными показателями и удобны для оценки во
время полевых исследований популяций.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проведены в 2012 г. в лесном

массиве Верхне-Печорского лесничества Печоро-
Илычского государственного природного биосфер-
ного заповедника (Республика Коми, Троицко-Пе-
чорский район), в бассейне р. Большой Порожней
(левого притока р. Печоры в верхнем течении).
Эта территория относится к Западно-Уральской
предгорной увалисто-равнинной провинции
Уральской горно-увалисто-равнинной области
(Смолоногов, 1995), в системе природной зональ-
ности – к средней тайге (Атлас …, 2001), в преде-
лах Печоро-Илычского заповедника – к восточ-
ной части Предгорного ландшафтного района
(Бобрецов, Теплова, 2000) с абсолютными высот-
ными отметками 250–300 м. Климат Предгорного
района – умеренно-континентальный с умерен-
но суровой зимой. Среднегодовая температура
воздуха равна минус 0.4°С; средняя температура
января – минус 18.5°С, июля – 16.6°С. Период с
отрицательными температурами воздуха длится
175–185 дней, безморозный период – 80–110, ве-
гетационный период – 140–150, период активной
вегетации – 90–100 дней (в это время сумма тем-
ператур воздуха выше 5°С составляет 1600–
1800°С). Среднемноголетняя годовая сумма осад-
ков – 627 мм. Снеговой покров устанавливается в
середине октября – начале ноября и держится
около 180–190 дней, средняя высота снегового
покрова – 105 см (Атлас …, 2001; Бобрецов, Теп-
лова, 2000). Почвы в бассейне р. Большой Порож-
ней – средне- и тяжелосуглинистые горно-лесные.
В растительном покрове бассейна преобладают
перестойные темнохвойные леса с древостоями,
сформированными елью сибирской (Picea obovata
Ledeb.) и пихтой сибирской (Abies sibirica Ledeb.)
с участием березы (Betula pubescens Ehrh.) и при-
месью кедра (Pinus sibirica Du Tour). Пихто-ель-
ники чернично-зеленомошные и бореально-мел-
котравные произрастают на иллювиально-гуму-
сово-железистых (нередко – глееватых) почвах,
пихто-ельники высокотравные – на бурых лес-
ных грубогумусированных (Смирнов, Браслав-
ская, 2010; Семиколенных и др., 2013).

Подрост ели сибирской исследован в бореаль-
но-мелкотравном пихто-ельнике с кедром и бе-
резой, который расположен (62°02′17.0135″ с.ш.,
58°57′51.7483″ в.д.) на абсолютной высоте прибли-
зительно 280 м, на склоне восточной экспозиции с
уклоном 5°. Размещение деревьев в сообществе –
групповое, в пологе крон выражены “окна” пло-
щадью до 70–80 м2, общая сомкнутость полога –
приблизительно 50%. Сообщество сформирова-
лось после пирогенных нарушений (Смирнова и
др., 2007), давность которых не менее 180–200 лет
(датировка по возрасту самых старых деревьев
ели в послепожарном древостое – см. ниже). Для
характеристики древостоя и подроста была зало-
жена постоянная пробная площадь (пр. пл.) раз-
мером 50 × 50 м, на которой проведен сплошной
перечет всех стволов древесных растений с диамет-
ром от 2 см на высоте 1.3 м и закартированы их ос-
нования и горизонтальные проекции крон с по-
мощью электронно-измерительного комплекса
Field-map® (IFER, Field-Map Technology, 2009,
http://www.field-map.cz). При перечете стволы с
диаметром от 6 см отнесены к древостою, менее
6 см – к подросту (Методы …, 2002); у всех ство-
лов регистрировали вид, диаметр на высоте 1.3 м,
высоту – общую и прикрепления нижних ветвей
живой кроны, состояние (живые/сухие) и повре-
ждения; у хвойных деревьев проверяли наличие
шишек. Для определения календарного возраста
деревьев и наиболее крупных экземпляров под-
роста были выборочно взяты керны в основании
стволов (на минимально возможной высоте) с по-
мощью возрастного бурава. Характеристика дре-
востоя в сообществе (на основе результатов пере-
чета) представлена в таблице 1. Численность под-
роста с диаметром ствола 2–6 см – 196 шт. · га–1,
состав – 5Е5Пх (где Е – ель, Пх – пихта), средняя
высота – 2.87 м, средний диаметр – 4 см; при этом
подрост высотой более 3.5 м был единичен.

В этом сообществе отобрано 45 модельных
растений подроста ели высотой от 0.17 м (мини-
мальная высота уже начавших ветвиться, т.е. им-
матурных, растений) до 3.5 м. В сообществе не
было подроста с признаками ослабления, учиты-
ваемыми в шкале В.А. Алексеева (1989), т.е. с усы-
ханием ветвей в верхней части кроны и/или хло-
розами и некрозами хвои; выбранные модельные
растения относились в этой шкале к категории
здоровых. В ходе полевых исследований у каждой
модели были определены доступные для быстро-
го измерения морфометрические показатели, ис-
пользуемые в диагностике онтогенетических со-
стояний и жизненности (Злобин, 1975; Алексеев,
1978; Диагнозы …, 1989; Романовский, 2001;
Ставрова и др., 2017; Мишко, 2019): общая высота
и высота нижней границы живой кроны (уровень
прикрепления к стволу самых нижних живых вет-
вей 2-го порядка); 4 радиуса кроны (максималь-
ный, противоположный ему и 2 перпендикуляр-
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ных) на уровне ее нижней границы; длины годич-
ных линейных приростов ствола за последние 5 лет
(границы приростов определяли по расположе-
нию мутовок ветвей или рубцам от почечных че-
шуй); диаметр ствола у основания. Также опреде-
ляли длину покрытой коркой нижней части ство-
ла, длину его верхней части, покрытой первичной
корой (не опробковевшей покровной тканью с не-
засохшими листовыми подушками под хвоинка-
ми). Кроме того, подсчитывали общее число жи-
вых ветвей 2-го порядка, а на самых нижних из
них – максимальный порядок ветвления.

Для определения календарного возраста и ана-
лиза хода линейного роста у моделей высотой бо-
лее 0.5 м отобрали серии поперечных спилов
ствола с шагом 10 см от корневой шейки до по-
следнего годичного прироста (оставшуюся часть
верхушки ствола сохраняли вместе со спилами).
Во время камерального этапа работы каждый
спил был высушен до воздушно-сухого состоя-
ния, затем отшлифован шлифовальной машиной
МШУ-1,3П-180 с использованием абразивного
материала крупной (Р100) и мелкой (Р320, Р600,
P1500) зернистости. С помощью стереоскопиче-
ского микроскопа МБС-10 при увеличении 80×
на каждом спиле подсчитано число годичных ко-
лец; из-за неясностей, возникших в ходе этого
подсчета, 3 модели были исключены из дальней-
шего анализа. У моделей высотой до 0.5 м для
определения календарного возраста и анализа хо-
да линейного роста подсчитывали годичные ли-
нейные приросты стволика (все они были визу-
ально различимы, границы определяли по распо-
ложению мутовок ветвей и рубцам от почечных
чешуй) и измеряли их длины.

Во время камерального этапа работы вычисле-
ния, построение графиков и диаграмм проводили
в программных пакетах Excel 2010, Statistica 6.0 и
PAST (Hammer et al., 2001).

Для всех моделей путем интерполяции рассчи-
таны значения высот ствола при заданных значе-
ниях возраста с шагом 5 лет (5, 10, 15, 20 лет и т.д.)
и построены графики хода роста в высоту. Выра-
женность тенденции к ускорению или замедле-
нию роста верифицировали путем расчета корре-
ляции (коэффициент Спирмена) между рангами
секций ствола (выделенных, начиная от корневой
шейки, и ранжированных в порядке снизу вверх)
и значениями скорости роста, соответствующи-
ми этим секциям. У моделей высотой до 0.5 м сек-
ции ствола выделили по границам годичных ли-
нейных приростов. У моделей высотой более 0.5 м
выделили секции с шагом 20 см (поскольку го-
дичные линейные приросты ствола иногда пре-
вышали 10 см, то есть шаг в сериях спилов) и рас-
считали для каждой секции среднюю скорость
линейного роста (см·год–1).

Чтобы оценить теоретические перспективы
развития исследованных модельных растений
ели, рассчитали ход их роста в высоту до 200 лет
(максимальный возраст, выявленный у генера-
тивных деревьев ели в данном сообществе); гра-
фики, построенные по результатам расчета, срав-
нили с высотами и возрастами генеративных де-
ревьев ели в данном сообществе – нанесли на
диаграмму соответствующие им точки. Расчеты
провели на основе функции А. Митчерлиха, из-
вестной в отечественном лесоводстве также под
названием формулы В.Н. Дракина – Д.И. Вуевско-

Таблица 1. Некоторые таксационные характеристики пр. пл. 9 в бореально-мелкотравном пихто-ельнике

Примечание. * По запасу живой древесины. “–” – вычисление не проводили.
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7Е 1Пх 1К 1Б Ель 340 100 440 99 203 143 28.5 22.1 7.8 24.5 2642.9 261.5 27.9 289.4
Пихта 224 52 276 78 146 116 16.8 14.4 5.5 5.6 1207.7 39.6 6.7 46.3
Кедр 8 0 8 150 150 150 63.2 28.5 38.8 2.6 310.6 35.3 0.0 35.3
Береза 56 20 76 Нет 
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Нет 
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Нет 
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30.1 19.9 16.6 3.8 929.5 36.6 2.3 38.9

Всего 628 172 800 – – – – – – 36.5 5090.4 373.0 36.9 409.9
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го (Кузьмичев, 1977) и описывающей зависимость
высоты дерева от его возраста: H = Hmax × (1 – e–kA)m,
где H – высота, A – календарный возраст, Hmax –
максимальная возможная в данных условиях вы-
сота, k и m – коэффициенты. Согласно свойствам
этой функции, при малых значениях возраста
рост в высоту происходит медленно, затем посте-
пенно ускоряется, а потом снова постепенно за-
медляется. Для каждого модельного растения ин-
дивидуально рассчитаны параметры этой функ-
ции Hmax, k и m на основе выявленного при
анализе хода роста ряда высот и соответствующих
им возрастов; расчет проводили по алгоритму
О.А. Трулля (1966), для подбора функции, наибо-
лее точно описывающей ряд фактических дан-
ных, использовали метод наименьших квадратов.
У подобранной функции определяли среднеквад-
ратичную ошибку и отклонение расчетного зна-
чения общей высоты модельного растения от
фактического.

Для моделей также рассчитали дополнитель-
ные морфометрические показатели: длину живой
кроны (Lcr = H – Hcrb, где Lcr – длина живой
кроны, H – общая высота модельного растения,
Hcrb – высота нижней границы живой кроны);
относительную протяженность живой кроны
(Lcr : H); средний диаметр кроны внизу (Dcrb –
как полусумму 4-х радиусов); отношение длины
кроны к ее среднему диаметру внизу (Lcr : Dcrb);
относительную протяженность зоны корки на
стволе (Lcrust : H, где Lcrust – длина покрытой
коркой нижней части); относительную протя-
женность зоны первичной коры на стволе (Lprim : H,
где Lprim – длина верхней части ствола, покрытой
первичной корой); среднее число ветвей 2-го по-

рядка в одной годичной мутовке на стволе (как
отношение NLivBr : Acr, где NLivBr – общее число
живых ветвей 2-го порядка, Acr – возраст ствола
на уровне ответвления самых нижних живых вет-
вей 2-го порядка, то есть продолжительность на-
растания живой части кроны).

Анализ дифференциации модельных растений
по сходству/различию комплекса морфометриче-
ских показателей провели при помощи много-
мерной ординации – неметрического многомер-
ного шкалирования (NMDS). Мерой сход-
ства/различия в ординации служило Евклидово
расстояние. Его рассчитали с использованием
показателей H, Lcr : H, Lcr : Dcrb, ZH5 (среднее
значение линейного прироста ствола за послед-
ние 5 лет), Lcrust : H, Lprim : H, NLivBr : Acr; выбор
определялся тем, что их значения нетрудно оце-
нивать глазомерно во время полевых учетов под-
роста. Выбранные морфометрические показате-
ли слабо коррелируют друг с другом (табл. 2), т.е.
в их совместном анализе информация не избы-
точна. Для выполнения расчетов Евклидова рас-
стояния значения этих показателей были норми-
рованы (из каждого значения вычиталось среднее
в соответствующей выборке, полученная раз-
ность делилась на стандартное отклонение вы-
борки). По итогам ординации были сформирова-
ны группы наиболее сходных между собой мо-
дельных растений. Эти группы интерпретировали
как уровни жизненности в разных онтогенетиче-
ских состояниях; при интерпретации были учтены
результаты анализа хода роста у растений в составе
каждой группы. Для выделенных групп проверена
статистическая значимость различий (U-тест
Манна–Уитни) по всем морфометрическим по-
казателям и календарному возрасту.

Таблица 2. Матрица корреляций между морфометрическими показателями и календарным возрастом модель-
ных растений ели

Примечание. A – календарный возраст, BrOrd – максимальный порядок ветвления, Dcrb – средний диаметр живой кроны
внизу, D0 – диаметр ствола в основании, H – общая высота, Lcr : Dcrb – отношение протяженности живой кроны к ее сред-
нему диаметру внизу, Lcr : H – относительная протяженность живой кроны, Lcrust : H – относительная протяженность зоны
корки на стволе, Lprim : H – относительная протяженность зоны первичной коры на стволе, NLivBr : Acr – среднее число живых
ветвей в годичной мутовке на стволе, ZH5 – средний линейный прирост ствола за последние 5 лет. Жирный шрифт – p < 0.01; про-
стой шрифт – p < 0.05, “х” — корреляции не значимы.

H* D0 Dcrb Lcr : H Lprim : H Lcrust : H Lcr : Dcrb ZH5 NLivBr : Acr BrOrd

H
D0 0.973**
Dcrb 0.898 0.894
Lcr : H х*** х х
Lprim : H –0.586 –0.639 –0.500 0.625
Lcrust : H 0.572 0.603 0.529 –0.562 –0.725
Lcr : Dcrb –0.329 –0.373 –0.519 0.538 0.596 –0.566
ZH5 0.632 0.567 0.725 0.559 х х х
NLivBr : Acr х х 0.398 0.567 0.366 –0.323 х 0.757
BrOrd 0.882 0.921 0.826 х –0.743 0.553 –0.408 0.445 х
A 0.789 0.825 0.682 –0.541 –0.919 0.798 –0.562 х х 0.851
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Графики хода линейного роста показывают
(рис. 1), что устойчивая тенденция его ускорения
была выражена почти у половины (11 из 27) мо-
дельных растений, имевших высоту более 0.5 м
(рис. 1а). У большинства таких растений эта тен-
денция проявилась при достижении высоты 0.4–
0.5 м (в возрасте 15–20 лет), у отдельных (№№ 99,
110) – при высоте 0.25–0.3 м в более молодом воз-

расте (10 лет) или при высоте более 1 м уже в воз-
расте 45–60 лет (№ 109). У одной из моделей
(№ 84: возраст – около 100 лет, высота – чуть бо-
лее 2 м), наоборот, итоговой тенденцией было за-
медление роста; но при этом в начальные 5 лет
своей жизни растение росло гораздо быстрее, чем
все остальные в таком же возрасте, а затем рост
постепенно замедлялся. У других моделей высо-
той более 0.5 м ход роста не имел выраженных
тенденций: в течение их жизни многократно че-

Рис. 1. Графики хода линейного роста модельных растений высотой более 0.5 м (а) и до 0.5 м в сравнении с некоторы-
ми растениями более 0.5 м (б). 1 – рост не имеет значимых тенденций, 2 – тенденция ускорения (p < 0.05), 3 – тенден-
ция ускорения (p < 0.01), 4 – тенденция замедления (p < 0.01). На рис. 1 и 2 на графиках подписаны номера характер-
ных моделей, обсуждаемых в тексте.
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Рис. 2. Графики прогноза линейного роста модельных растений (высотой более 0.5 м). 1–3 – для возраста в момент
исследования точность высоты, рассчитанной на основе функции Митчерлиха, находится в пределах 10%: 1 – тенден-
ция ускорения роста (p < 0.01), 2 – рост не имеет значимых тенденций, 3 – тенденция замедления (p < 0.01); 4–5 – для
возраста в момент исследования рассчитанная высота занижена более чем на 10%: 4 – тенденция ускорения роста
(p < 0.01), 5 –тенденция ускорения роста (p < 0.05); 6–8 – для возраста в момент исследования рассчитанная высота
завышена более чем на 10%: 6 – тенденция ускорения роста (p < 0.01), 7 – тенденция ускорения роста (p < 0.05), 8 –
рост не имеет значимых тенденций; 9 – возрасты и высоты генеративных деревьев в том же сообществе; 10 – мини-
мальная высота, выявленная у генеративных деревьев.
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редовались не очень продолжительные периоды
относительно быстрого и медленного роста. Вы-
явленное разнообразие многолетних тенденций
роста обусловлено неравномерной освещенно-
стью в сообществе, где размещение деревьев –
групповое, а общая сомкнутость полога древо-
стоя – не очень большая.

Среди 15 моделей высотой до 0.5 м (рис. 1б) у
двух была выражена тенденция к ускорению ро-
ста, еще у двух – к замедлению, а у остальных зна-
чимых тенденций не было из-за резких межгодо-
вых колебаний длин годичных приростов. При
этом у всех моделей высотой до 0.5 м скорости ро-
ста были в пределах того же диапазона значений,
в каком они были и у моделей высотой более 0.5 м
в начальные 15–20 лет их жизни. Это свидетель-
ствует, что подрост обеих этих генераций посе-
лялся и вначале развивался в сходных условиях.
Но так как у многих моделей высотой более 0.5 м
после завершения начального периода развития
существенно менялись темпы роста (рис. 1а),
можно и для моделей высотой до 0.5 м предпола-
гать, что их рост в момент исследования еще не
приобрел определенного характера, даже если
выявлены значимые тенденции. В связи с этим

для моделей высотой до 0.5 м не выполнялся рас-
четный прогноз хода роста.

Для прогноза развития моделей высотой более
0.5 м оснований больше, особенно для растений с
большим календарным возрастом. Графики их
роста в высоту до 200 лет, построенные на основе
функции Митчерлиха с индивидуально подо-
бранными параметрами, представлены на рис. 2.
У семи из этих моделей рассчитанное значение
высоты в том возрасте, в котором растение находи-
лось в момент исследования (23–125 лет), отклоня-
ется от фактического значения не более чем на 10%.
Из них только у одной (№ 88: 23 г., высота – 1.38 м,
ZH5 – 12 см · год–1) расчет прогнозирует достиже-
ние к 200-летнему возрасту хотя бы минимальной
высоты генеративных деревьев, произрастающих
в том же сообществе (причем подобранная для
нее функция занижает высоту в момент исследо-
вания на 9% по сравнению с фактической, то есть
если бы график был точнее, то проходил бы выше
и достигал минимальной высоты генеративных де-
ревьев при меньшем значении возраста). Для дру-
гих моделей, у которых удовлетворительна точ-
ность подобранных функций роста, рассчитанный
прогноз демонстрирует неспособность достичь



634

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 6  2021

БРАСЛАВСКАЯ, ЕФИМЕНКО

высоты генеративных деревьев в сопоставимом с
ними возрасте. Две из них (№№ 84 и 107) отно-
сятся к категории нежизнеспособных по крите-
риям действующих правил лесовосстановления
(относительная протяженность живой кроны со-
ставляет менее 1/2 от общей высоты, в располо-
жении ветвей на стволе не выражена мутовча-
тость). Но несколько моделей с таким неблаго-
приятным прогнозом соответствуют критериям
(предложенным разными исследователями и со-
временным официальным) жизнеспособного под-
роста: эти модели имеют относительную протя-
женность живой кроны более 1/2 от общей высоты,
конусообразную крону, выраженное мутовчатое
ветвление ствола. Их возраст – 33–78 лет, а нега-
тивные тенденции их роста, ставшие причиной
неблагоприятного прогноза – небольшие значе-
ния ZH5 (5–8 см · год–1) и отсутствие выраженно-
го ускорения роста.

У остальных моделей рассчитанные по функ-
циям роста значения высот в возрасте на момент
исследования отклонялись от фактических более
чем на 10%, поэтому при обсуждении полученных
прогнозов их роста необходимо учитывать, что
точность не является высокой. Однако в некото-
рых характерных случаях это не становится препят-
ствием для заключения о перспективах развития.
Так, у четырех растений, для которых теоретически
прогнозируется достижение высоты генеративных
деревьев (хотя бы минимальной), оказалось зани-
жено значение высоты, рассчитанное для возраста в
момент исследования: № 99 – на 46%, № 108 – на
23%, № 111 – на 21%, № 77 – на 20%. Если бы по-
строенные для этих моделей графики проходили
через точки с их фактическими значениями вы-
сот в этом возрасте, то располагались бы выше,
т.е. еще более гарантированно давали бы прогноз
достижения высоты генеративных деревьев; по-
этому можно обоснованно считать перспективы
развития этих моделей вполне благополучными.

У пяти других моделей, для которых тоже про-
гнозируется способность достичь высоты генера-
тивных деревьев, завышена высота, рассчитанная
для возраста в момент исследования: например, у
№ 87 – на 119%, у № 110 – на 20%, у остальных
трех – на 25–178%; в связи с этим нет достаточ-
ных оснований считать, что перспективы этих
моделей благополучны. Также нельзя сделать
уверенное заключение о перспективах тех моде-
лей, у которых не прогнозируется способность
достичь высоты генеративных деревьев, но при
этом оказалась низкой точность расчетов высот
на основе подобранных функций.

Рост в высоту имеет значение для деревьев ели,
возможно, не только как способ преодолеть зате-
нение. Есть данные, что у темнохвойных видов в
верхней части кроны преобладают женские шиш-
ки и что их морфогенез регулируется водным по-

тенциалом в клетках апикальных меристем, по-
этому переходу дерева в генеративное состояние
способствует достижение некоторой пороговой
высоты: после этого апикальные меристемы на
верхних ветвях периодически испытывают недо-
статок воды и под его влиянием формируют жен-
ские шишки (Минина, 1960; Некрасова, Рябин-
ков, 1978). Исходя из этого, возможность для под-
роста ели достичь высоты, наблюдаемой у
генеративных деревьев в тех же условиях, – это
критерий перспективности, обоснованный не
только хозяйственными соображениями, но и по-
пуляционно-биологическими свойствами вида.
Скорость роста в высоту нередко рассматрива-
лась в предшествующих исследованиях подроста
ели как один из критериев оценки его перспек-
тивности/благонадежности (Касимов, 1960; Де-
рябин, Букштынов, 1970; Максимов, 1971; Алек-
сеев, 1978). На основе наших результатов можно
охарактеризовать наиболее перспективный в
условиях пихто-ельника бореально-мелкотрав-
ного подрост ели (то есть способный к моменту
достижения возраста генеративных деревьев вы-
расти до сопоставимой с ними высоты) как до-
стигший высоты 2.50–3.00 м и развивший ZH5 в
диапазоне 15–21 см · год–1. Проведенный анализ
показал, что при таких значениях ZH5 у растений
выражено значимое ускорение роста.

В литературе описано ускорение роста в высо-
ту у подроста разных видов ели при улучшении
освещенности (Науменко, 1962; Тимофеев, 1968;
Максимов, 1971; Алексеев, 1978; Дерюгин и др.,
2000; Prévost et al., 2016). Но высказывается точка
зрения, что с некоторого критического возраста
развитие подроста вступает в период необратимо-
го старения, после чего ускорение его роста уже
невозможно; такой возраст оценивается: для под-
зон хвойно-широколиственных лесов и южной
тайги – 60–80 годами (Сеннов, 1999; Абатуров,
Меланхолин, 2004), для подзоны средней тайги –
80 годами (Мелехов, 1966; Дыренков, 1966 – цит.
по: Алексеев, 1978). Последняя оценка примени-
ма и к району нашего исследования; основываясь
на ней, можно предполагать, что модели в воз-
расте до 80 лет, возможно, смогли бы ускорить
линейный рост и нормально развиваться при
улучшении условий в сообществе, но для моделей
старше 80 лет это маловероятно.

Многомерная ординация моделей по ком-
плексу морфометрических признаков (рис. 3) вы-
явила их дифференциацию, прежде всего, по раз-
мерам: на ординационной диаграмме это отража-
ется в виде расхождения групп вдоль вектора H,
т.е. градиента общей высоты (с которой коррелиру-
ют диаметр ствола и диаметр кроны – см. табл. 2).
Размерная дифференциация интерпретируется
как различие онтогенетических состояний (рис. 3,
табл. 3), поэтому закономерно, что с ней заметно
согласована дифференциация по градиенту про-
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тяженности молодой (покрытой первичной ко-
рой) части ствола (вектор Lprim : H). Так, самые
крупные растения с небольшой относительной
протяженностью молодой части ствола отнесены
к состоянию v1, самые мелкие (уже ветвящиеся) и
при этом отличающиеся наибольшей относи-
тельной протяженностью молодой части ствола –
к im1, растения промежуточного размера – к im2.

В группах онтогенетических состояний, осо-
бенно в более взрослых (im2 и v1), выражена со-
гласованная дифференциация модельных расте-
ний по показателям ZH5, Lcr : H и NLivBr : Acr.
Это можно интерпретировать как проявление
разных уровней жизненности: в каждом состоя-
нии к нормальному уровню жизненности отно-
сятся растения с наибольшим средним за 5 лет
приростом в высоту, наибольшей относительной
протяженностью живой кроны, наибольшим сред-
ним числом живых ветвей в годичной мутовке на
стволе, но с наименьшей относительной протя-
женностью зоны корки на стволе. В группе v1 та-
кое сочетание признаков характерно для расте-
ний, не только проявивших тенденцию ускоре-
ния роста в высоту, но и уже способных вырасти
до размеров генеративных деревьев. В группе im2

только одно растение (№ 88) сильно отличается
по значениям ZH5, Lcr : H и NLivBr : Acr. При этом
оно было самым молодым из im2, но уже приоб-
рело способность вырасти до размеров генера-
тивных деревьев (рис. 2), хотя значимая тенден-
ция ускорения роста у него еще не проявилась
(резкое увеличение прироста произошло совсем
незадолго до исследования).

Меньшие значения ZH5, Lcr : H, NLivBr : Acr и,
наряду с этим, большее значение Lcrust : H отра-
жают ухудшение жизненности. При этом в группе
im1 мы выделили нормальный и пониженный
уровни жизненности (не выделив низкий), по-
скольку ординация дифференцировала ее только
на две подгруппы (рис. 3), а перспективы разви-
тия растений еще нельзя считать достаточно
определенными в этом онтогенетическом состоя-
нии. В группах im2 и v1 растения с уровнем жизни
хуже нормального можно по морфометрическим
показателям дифференцировать на пониженный
и низкий уровни жизненности (табл. 4). В группе
im2 морфометрическая дифференциация этих
уровней выражена отчетливо (рис. 3). В группе v1
она менее отчетливая, но дополнительным обос-
нованием проведенной дифференциации служит

Рис. 3. Дифференциация онтогенетических состояний и уровней жизненности у модельных растений ели на основе
NMDS-ординации по сходству/различию морфометрических показателей. Для каждой ординационной оси в скобках
указана соответствующая ей доля объясненной дисперсии в данных. Векторы, проведенные из начала координат, –
градиенты морфометрических показателей (направлены в сторону возрастания значений; обозначения показателей –
см. табл. 2). Символы – модельные растения (для характерных случаев, обсуждаемых в тексте, подписаны номера):
1 – с ускорением линейного роста; 2 – без значимых тенденций линейного роста, 3 – с замедлением линейного роста,
4 – с ускорением линейного роста и способные достичь размеров генеративных деревьев, 5 – без значимых тенденций
линейного роста, но способные достичь размеров генеративных деревьев. Группы онтогенетических состояний (im1,
im2, v1) разделены по уровням жизненности контурами: I – нормальная жизненность, II – пониженная, III – низкая.
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то, что внешние признаки самого плохого жиз-
ненного состояния характерны для растений с ка-
лендарным возрастом более 80 лет (табл. 4), для
которых теоретически уже не предполагается
способность развиваться сопоставимо с генера-
тивными деревьями, даже при улучшении усло-
вий произрастания.

Описанные морфометрические различия вы-
деленных групп связаны с их дифференциацией
по темпам развития: в каждом онтогенетическом
состоянии растения пониженной и низкой жиз-
ненности старше по календарному возрасту, чем
растения нормальной жизненности (табл. 4).
Среди старших имматурных (im2) единственное
растение, жизненность которого была оценена
как нормальная, было самым молодым, и у него
еще не успела проявиться значимая тенденция
ускорения роста, но оно уже развило такую ско-
рость роста в высоту, что было способно вырасти
так же, как генеративные деревья в том же сооб-
ществе. Растения im2 пониженной жизненности
имели такой же календарный возраст, как v1 нор-
мальной жизненности, но значимо отличались от
последних по скорости роста и размерам, еще не
приобрели способность вырасти до размеров ге-
неративных деревьев к моменту достижения со-
поставимого с ними возраста. Поэтому и было
сделано заключение, что ход развития таких рас-
тений не вполне нормален.

Ход развития подроста хвойных видов и его
жизненность часто характеризуют такими коли-
чественными признаками как длина годичного
линейного прироста верхушки ствола (обычно –
среднее значение за несколько последних лет) и
ее соотношение с длиной годичных линейных
приростов у ветвей 2-го порядка (за последний
год или за несколько последних лет), или же заме-
няют второй из этих признаков характеристикой
общей формы живой кроны, под которой пони-
мается отношение ее длины к максимальному
диаметру (в нижней части) (Касимов, 1960; Ти-
тов, 1970; Алексеев, 1978; Романовский, 2001;
Claveau et al., 2002; Ставрова и др., 2017). Прове-
денный нами анализ показал, что признак ZH5
четко дифференцирует у подроста разные уровни
жизненности (табл. 4), но использоваться в диа-
гностике онтогенетических состояний может
только в случаях нормальной и пониженной жиз-
ненности. К тому же абсолютные значения этого
признака зависят от почвенно-гидрологических
условий (Чиндяев, 1986), поэтому для его приме-
нения в диагностике требуется систематизирован-
ное исследование его вариабельности в разных ти-
пах леса. Соотношение между длиной линейного
прироста на верхушке ствола и ветвей 2-го поряд-
ка, если его рассматривать не за последний год, а
как среднее за несколько лет (что более коррект-
но), – не очень удобный признак для применения
в ходе массовых учетов подроста. Что касается об-

щей формы кроны, которая, по мнению ряда ис-
следователей (Claveau et al., 2002; Ставрова и др.,
2017), отражает это соотношение именно как сред-
немноголетнее, проведенный нами анализ не вы-
явил достаточно четких различий между онтогене-
тическими состояниями и уровнями жизненности
по признаку Lcr : Dcrb (табл. 3), характеризующему
форму кроны.

Относительную протяженность кроны и му-
товчатость ветвления ствола часто учитывают в
диагностике жизненности (Касимов, 1960; Деря-
бин, Букштынов, 1970; Злобин, 1970; Максимов,
1971; Claveau et al., 2002; Правила …, 2020). Ком-
бинация этих показателей наиболее четко диф-
ференцировала исследованные нами модели по
уровням жизненности во всех онтогенетических
состояниях (табл. 4, рис. 3).

По итогам проведенного анализа предлагает-
ся следующий ключ для диагностики у подроста
ели сибирской онтогенетических состояний
im1, im2 и v1, а также уровней жизненности в
этих состояниях.
1. Ветвящееся растение высотой не более 0.5 м, по-
рядок ветвления – не более 4-го…………………………
…………………………………………….. im1; см. ступень 2
– Высота растения более 0.5 м (до 3–4 м) ………
……….................…………… im2 или v1; см. ступень 3
2. Относительная протяженность живой кроны
составляет 3/4 и более от общей высоты расте-
ния; в кроне на всех годичных приростах ство-
лика развиты ветви 2-го порядка и обычно их не
менее 2-х на приросте …......................................
......……… im1 нормальной жизненности (рис. 4а)
– Относительная протяженность живой кроны не
превышает 3/4 от общей высоты растения; на го-
дичных приростах стволика часто бывает развито
по 1 ветви 2-го порядка, а у некоторых растений
ветви 2-го порядка могут быть развиты не на всех
годичных приростах ………………………………………
…………… im1 пониженной жизненности (рис. 4б)
3. Протяженность живой кроны составляет не ме-
нее 4/5 от общей высоты растения; в кроне на
всех годичных приростах ствола развиты мутовки
ветвей 2-го порядка и каждая из них включает бо-
лее 2 ветвей; корка на стволе отсутствует ………
…………………...............…………………… im2 или v1
нормальной жизненности; см. ступень 4
– Протяженность живой кроны – менее 4/5 от
общей высоты; в кроне на некоторых годичных
приростах ствола может быть развито по 1–2 вет-
ви 2-го порядка или могут совсем отсутствовать
боковые ветви; в нижней части ствола нередко
развита корка...........… пониженная или низкая
жизненность; см. ступень 5
4. Максимальный порядок ветвления (на самых
старых живых ветвях в нижней части кроны) – не
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Рис. 4. Схематические изображения внешнего облика ели сибирской в онтогенетических состояниях im1 (а, б),
im2 (в–д) и v1 (е–з). Уровни жизненности: а, в, е – нормальная, б, г, ж – пониженная, д, з – низкая.
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более 5-го………………………………………… im2 нор-
мальной жизненности (рис. 4в)
– В нижней части кроны максимальный порядок
ветвления – обычно 6-й (у некоторых растений –
5-й, но в таких случаях протяженность зоны пер-
вичной коры – не более 1/5 от общей высоты)
…………………v1 нормальной жизненности (рис. 4е)
5. В кроне на каждом годичном приросте есть хо-
тя бы 1 ветвь 2-го порядка; корка в нижней части
ствола обычно отсутствует (а если есть, то ее про-
тяженность не превышает 1/10 от общей высоты);
протяженность живой кроны составляет не менее
1/2 от общей высоты (часто – не менее 2/3)
………………………………… пониженная жизненность;
см. ступень 6
– В кроне на некоторых годичных приростах
ствола могут отсутствовать ветви 2-го порядка; в
нижней части ствола обычно развита корка; про-
тяженность зоны первичной коры составляет не
более 1/10 от общей высоты; протяженность жи-
вой кроны часто составляет менее 1/2 от общей
высоты ……………..…..……………… низкая жизнен-
ность; см. ступень 7
6. Максимальный порядок ветвления – не боль-
ше 6-го; протяженность зоны первичной коры
составляет до 1/3 от общей высоты, а протяжен-
ность зоны корки – не более 1/10 …………………
…………………………………… im2 пониженной жиз-
ненности (рис. 4г)
– Максимальный порядок ветвления – 6-й или
более высокий; протяженность зоны первичной
коры составляет не более 1/5 от общей высоты, а зо-
ны корки – до 2/3 (иногда – не более 1/10, но в этом
случае общая высота растения превышает 2 м);
……………………………..……………… v1 пониженной
жизненности (рис. 4ж)
7. Протяженность зоны корки в нижней части ство-
ла составляет не более 1/10 от общей высоты; мак-
симальный порядок ветвления – не больше 6-го
…………………………………………………… im2 низкой
жизненности (рис. 4д)
– Протяженность зоны корки – не менее 1/2 от об-
щей высоты, иногда ствол покрыт коркой до само-
го верха; максимальный порядок ветвления – 6-й
или более высокий ……..............…………………………
……………………… v1 низкой жизненности (рис. 4з)

Заключение. Проведенный анализ показал, что
в темнохвойных таежных лесах растения ели си-
бирской в начальных онтогенетических состоя-
ниях, относящиеся к категории “здоровые”
(Алексеев, 1989) или “жизнеспособные” (Прави-
ла …, 2020), сильно дифференцированы по тем-
пам своего развития; это проявляется в их значи-
мых различиях по календарному возрасту и мор-
фометрическим показателям габитуса. Такая
поливариантность развития отражается на спо-
собности подроста ели перейти в генеративное
состояние и на общем ходе возобновительных

процессов в древостое, поэтому ее необходимо
учитывать при проведении исследований дина-
мики популяций ели и темнохвойных лесов, при
планировании лесохозяйственной деятельности.

Проявление поливариантности развития у
подроста ели сибирской, то есть его дифференци-
ацию по уровням жизненности в онтогенетиче-
ских состояниях im1, im2, v1, наиболее четко от-
ражают значения таких показателей как среднее
число ветвей в годичных мутовках на стволе и от-
носительная протяженность живой кроны. Отно-
сительная протяженность зон ствола, покрытых
первичной корой и коркой, – это показатели как
биологического возраста подроста, так и его жиз-
ненности; их применение в диагностике онтоге-
нетических состояний возможно, если одновре-
менно учитываются признаки морфологии кро-
ны, позволяющие корректно диагностировать
жизненность. Дифференциация онтогенетиче-
ских состояний также проявляется в показателях
общего размера (высоте, диаметре ствола, диа-
метре живой кроны внизу) и структурной слож-
ности (максимальный порядок ветвления). Дли-
ны годичных линейных приростов ствола тоже
очень тесно связаны с уровнем жизненности. По-
этому их среднее значение за последние 5 лет
(ZH5) можно использовать для оценки перспек-
тив растений в сообществе (особенно у im2 и v1),
но в диагностике онтогенетических состояний –
только в случае нормальной жизненности (про-
явившейся в параметрах кроны – см. выше) и
только как дополнительный признак. Для уточ-
нения диагностических критериев размера и ли-
нейного прироста ствола у онтогенетических со-
стояний необходим сравнительный количествен-
ный анализ варьирования этих признаков
подроста в условиях разных типов леса.

По критерию темпов роста в высоту можно
выделить у ели сибирской несколько категорий
перспективности (благонадежности) подроста.
Высокую перспективность имеет подрост в онто-
генетических состояниях im2 и v1 с нормальной
жизненностью. Внешнее строение таких расте-
ний характеризуется относительной протяжен-
ностью живой кроны не менее 4/5 от общей высо-
ты и числом живых ветвей более трех во всех го-
дичных мутовках на стволе; благополучие
перспектив обеспечивается тем, что у них выраже-
на тенденция увеличения годичных линейных
приростов ствола, в частности – ZH5 уже составля-
ет более 10 см год–1. Среднюю перспективность
имеет подрост в онтогенетических состояниях im2
и v1 с пониженной жизненностью, если у него
выражена тенденция увеличения годичных ли-
нейных приростов; внешним признаком такого
состояния растений может служить относитель-
ная протяженность живой кроны от 2/3 до 4/5 от
общей высоты. Перспективность следует считать
сомнительной у подроста в онтогенетических со-
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стояниях im2 и v1 при низкой жизненности (ZH5
менее 4 см), а также если в этих состояниях при
пониженной жизненности не выражена тенден-
ция ускорения линейного роста; у таких растений
относительная протяженность живой кроны со-
ставляет менее 2/3 общей высоты, на многих го-
дичных линейных приростах ствола развито толь-
ко по одной живой ветви или ветви совсем отсут-
ствуют. У подроста в онтогенетическом состоянии
im1 перспективы еще не определенные.

* * *
Благодарим рецензентов за ценные советы и

содержательные замечания.
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Polyvariance of Siberian Spruce Undergrowth Development in Dark Coniferous Forests 
of the Northern Cis-Ural Region

T. Yu. Braslavskaya1, # and A. S. Yefimenko1

1Center for Forest Ecology and Productivity of the Russian Academy of Sciences,
Profsoyuznaya st., 84/32, bldg. 14, Moscow, 117997 Russia
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Based on the morphometric parameters and the linear growth analysis of model plants (up to 3.5 m in height),
diagnostic features of the ontogenetic states im1, im2, v1 were formulated, as well as the levels of vitality in
them. An assessment of the ability of the model plants to reach the generative trees’ height while growing un-
der the same conditions was used as a criterion for estimating the potential of the undergrowth. It was revealed
that undergrowth of a normal vitality in ontogenetic states im2 and v1 is able to reach the height of generative
trees at a comparable age; these plants were classified as high-potential undergrowth. The external features of
a high-potential undergrowth are the relative length of the living crown not less than 4/5 of the total plant
height and the number of living branches more than 3 in all annual whorls on the trunk. The undergrowth of
a lower vitality in the ontogenetic states im2 and v1 is assigned to the category of medium potential, while the
undergrowth in the ontogenetic states im2 and v1 with lowest vitality is assigned to the category of question-
able potential. The undergrowth in the ontogenetic state im1 was considered to young to possess sufficiently
defined potential-indicating features.

Keywords: Siberian spruce (Picea obovata Ledeb.), undergrowth, ontogenetic states, multivariate analysis of mor-
phometric features, height growth. 
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