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ОБЗОРЫБИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

В естественных условиях лесных сообществ 
в результате процессов старения и отмирания 
деревьев, а также происходящих ветровалов 
и пожаров формируется мозаичная структура 
с различными микроклиматическими условия-
ми и ресурсами. Формируемая в результате ло-
кальная неоднородность условий (микроместо-
обитание) определяет видовой состав древесных 
пород, способствует увеличению разнообразия 
видов и динамической устойчивости экосистемы 
в целом [1–4].

Нарушения, связанные с гибелью отдельных 
деревьев, играют важную роль в поддержании по-
стоянной структуры, видового состава и функци-
онировании бореальных лесных сообществ [5–9].  
Одним из наиболее значимых факторов есте-
ственной динамики бореальных лесов являются 
ветровалы. В результате вывала единичных деревь-
ев формируются ветровально-почвенные ком- 
плексы (ВПК): образуются окна в пологе, меняется 
микро- и мезорельеф, а также структура почвы на 
долгие годы [10]. Распределение элементов ВПК, 
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включая пул крупных древесных остатков (КДО), 
сохраняется десятилетиями, а суммарная площадь 
ВПК в бореальных лесах занимает до четверти всей 
площади экосистемы [10, 11]. Формирование де-
фектов поверхности и полное удаление лесной под-
стилки на элементах ВПК увеличивают гетероген-
ность среды и создают новые микроместообитания.

В многочисленных исследованиях было пока-
зано, что естественное возобновление ели обык-
новенной (Picea abies (L.) H. Karst) в бореальных 
лесах произрастает на валежной древесине (в том 
числе на пнях), участках микропонижений ВПК 
с нарушенной лесной подстилкой и на ненару-
шенной почве [6, 12–17]. Влияние микроместо-
обитания на процессы возобновления ели евро-
пейской (прорастание, выживаемость и скорость 
роста) обусловлено напочвенным покровом, 
локальным микроклиматом, субстратом и био-
тическими отношениями [18–22].

Рост растений в бореальных лесах часто огра-
ничен низким содержанием азота и фосфора 
в почве [23–25]. Поглощению питательных ве-
ществ способствует ассоциация корней древесных 
растений с эктомикоризными грибами [26, 27].  
Помимо улучшения минерального питания ми-
коризные грибы способствуют поддержанию кор-
невой гидравлической проводимости (путем под-
держания контакта между почвой и корнями) [28].  
Корневая система ели европейской поверхност-
ная [29, 30], основная масса тонких корней разме-
щена в верхних слоях почвы [31]. В связи с этим 
ель европейская чувствительна к влажности суб-
страта и характеризуется низкой устойчивостью 
к засухе [32, 33], что критично на начальных эта-
пах роста. Корневая система ели европейской 
пластична и способна адаптироваться к измене-
нию условий среды [30]. Развитие корневой си-
стемы и особенно поглощающих тонких корней 
[34–38], их ассоциация с эктомикоризными гри-
бами и ризосферными бактериальными сообще-
ствами имеют огромное значение для получения 
питательных веществ древесными растениями. 
Выживание и рост молодых растений во многом 
определяются успешностью развития корней 
и поглощения почвенных ресурсов, что опреде-
ляет их конкурентоспособность.

В подавляющем большинстве исследований, 
касающихся роли микроместообитаний в про-
цессах естественного возобновления ели европей-
ской, основное внимание сосредоточено на оценке 

прорастания, приживаемости и густоте растений 
в условиях разных форм микрорельефа и субстра-
та произрастания [например, 7, 8, 22]. При этом 
практически не рассматриваются функционально-
морфологические особенности корневой системы 
и морфолого-анатомические характеристики сосу-
щих корней. Проведенное в лабораторных условиях 
изучение роста и поглощения питательных веществ 
молодыми растениями ели европейской на разных 
субстратах (минеральный почвенный горизонт, лес-
ная подстилка и валежная древесина) дает представ-
ление о его влиянии [39], но не позволяет в полной 
мере переносить полученные закономерности на 
процессы, происходящие в естественных условиях  
в лесу. Влияние условий микроместообитаний, ха-
рактерных для естественного возобновления ели 
европейской, на формирование корней, развитие 
микоризы и поглощение питательных веществ 
практически не изучалось.

Цель настоящей работы состоит в изучении 
особенностей развития естественного возобнов-
ления P. abies в условиях разных микроместообита-
ний в ельнике черничном. В задачи исследования 
входило изучение (1) скорости роста, (2) особен-
ностей развития корневой системы и (3) распре-
деления основных биогенных элементов (углерод, 
азот, фосфор, калий) в системе почва-растение 
в условиях ненарушенной почвы, валежа поздних 
классов разложения и микропонижений ВПК с ра-
нее нарушенной лесной подстилкой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в подзоне средней 
тайги на территории Республики Карелия близ  
ст. Падозеро (61°5′ с. ш., 33°5′ в. д.). Работы выпол-
нены в 80‑летнем ельнике черничном на времен-
ной пробной площади. В древостое кроме ели ев-
ропейской единично произрастали береза (Betula 
spp.) и осина (Populus tremula L.), в подлеске — рябина 
(Sorbus aucuparia L.). Средняя сомкнутость древесно-
го полога составляла 0.75. В травяно-кустарничковом 
ярусе преобладали черника (Vaccinium myrtillus L.) 
(проективное покрытие — 30%), брусника (Vaccinium 
vitis-idaea L.) (20%), в мохово-лишайниковом ярусе — 
зеленые мхи (Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp., 
Pleurozium schreberi Mitt.).

В пределах пробной площади были выбра-
ны микроместообитания, отличающиеся формой 
микрорельефа и субстратом, на которых произ-
растали особи естественного возобновления ели 
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европейской: (1) относительно ровные участки 
с ненарушенной структурой почвенных горизон-
тов (далее в тексте «Ненарушенная лесная подстил-
ка»), (2) микропонижения ВПК с нарушенной ра-
нее лесной подстилкой («Микропонижение ВПК»)  
и (3) разлагающаяся древесина валежных стволов 
(«Валежный ствол»). Варианты микроместообита-
ний «ненарушенная лесная подстилка» и «валежный 
ствол» представлены в трех повторностях, «микропо-
нижения ВПК» — в четырех повторностях. Участки 
микропонижений ВПК были образованы в резуль-
тате вывала взрослых деревьев ели европейской. На 
момент нашего исследования это микроместооби-
тание после естественного восстановления расти-
тельности практически не отличается от участков 
с ненарушенным почвенным покровом по характе-
ристикам толщины опада и подстилки (табл. 1). На 
валежных стволах ели европейской 3–4 классов раз-
ложения толщина опада была меньше, по сравнению 
с остальными микроместообитаниями, и в покрове 
преобладали растения мохово-лишайникового яруса.

Осенью (конец октября) с каждого типа ми-
кроместообитания было отобрано по 10 растений 
естественного возобновления ели европейской. 
Отбирались одноствольные растения высотой до 
30 см, у которых хвоя не имеет признаков побуре-
ния и пожелтения. Визуально отмечался прирост 
текущего года на главном и боковых побегах. Ха-
рактеристика растений представлена в таблице 2. 
Одновременно из корнеобитаемого слоя под каж-
дым растением были отобраны образцы субстрата.

Биометрические исследования 

У всех растений были определены высота и ди-
аметр стволика. Диаметр измеряли на 1 см выше 
корневой шейки с помощью штангенциркуля. 
Далее растения разделяли на отдельные фракции 
(корни, хвою, ствол и ветви). Для определения ве-
личины ежегодного радиального прироста делали 
поперечные срезы ствола толщиной 15 мкм с по-
мощью замораживающего микротома Frigomobil 
(R.Jung, Germany). Срезы окрашивали 1%-ным во-
дным раствором сафранина. Микрофотографии 
были получены с помощью светового микроскопа 
AxioImagerA1 (CarlZeiss, Germany) с камерой ADF 
PRO 03 (ADF, China) и в дальнейшем обработаны 
с помощью программы ImageJ (NIH, USA). Данные 
представлены как среднее, рассчитанное из четырех 
перпендикулярных измерений. Так как отобранные 
растения ели европейской имели разный размер 
и возраст, прирост был оценен по ежегодному от-
носительному приросту в высоту (ОПВ) и относи-
тельному приросту диаметра ствола (ОПД), которые 
были рассчитаны по формуле:

где А — высота (диаметр) в начале вегетационного 
сезона, B — высота (диаметр) в конце вегетаци-
онного сезона. Относительные приросты высоты  
и диаметра рассчитаны за последние три года.

Корневую систему промывали водой и разде-

                           (A-B)
B

ОПВ (ОПД) =            ,

Микроместо-
обитание
Microsite

Проективное покрытие, %
Projective cover, %

Толщина 
лесной 

подстилки, 
мм

Forest floor 
thickness, 

mm

Общее 
проективное 

покрытие
Total projective 

cover

Травяно-
кустарни-

чковый ярус
Tree-shrub 

layer

Мохово-
лишайнико-

вый ярус
Moss-lichen 

layer

Толщина 
опада, мм
Plant litter 
thickness, 

mm

Сомкнутость 
полога, %
Canopy 

closure, %

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

0.8

0.7

0.8

1.9 ± 0.2

0.8 ±0.3

1.3 ± 0.3

4.9 ± 0.1

4.6 ± 0.3

4.8 ± 0.5

66.7 ± 3.3

70.0 ± 10.0

62.5 ± 6.3

18.3 ± 7.3

55.0 ± 25.0

38.8 ± 14.2

60.0 ± 5.8

32.5 ± 7.5

43.8 ± 7.5

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 1. Характеристика микроместообитаний естественного возобновления ели европейской
Table 1. Characteristics of microsites with naturally regenerating Norway spruce
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ляли на функциональные составляющие — транс-
портный (главный корень и проводящие недетер-
минированные корни) и адсорбционный (тонкие 
проводящие корни, несущие детерминированные 
корни последнего порядка-сосущие корни) пул 
[40]. Известно, что только дистальные корневые 
порядки участвуют в получении воды и пита-
тельных веществ [40, 41]. С помощью програм-
мы ImageJ для каждого образца измеряли общую 
длину проводящих корней транспортного пула, 
а также количество и длину корней последнего по-
рядка. Для изучения морфолого-анатомических 
параметров детерминированных корней часть их 
фиксировали в смеси этилового спирта, глицерина 
и дистиллированной воды, взятых в пропорциях 
1: 1: 1, затем готовили их поперечные срезы и ис-
следовали под микроскопом. От каждого варианта 
было проанализировано более 100 корней, каждый 
из которых был представлен 3–5 срезами. Всего 
просмотрено 380 корней (порядка 1600 срезов).  
Определяли наличие и тип микоризной инфекции 
(эктомикориза (ЭМ), эктэндомикориза (ЭЭМ)), 
диаметр корневого окончания, при наличии гриб-
ного чехла — его толщину. На основе полученных 
данных рассчитывали плотность корней послед-
него порядка (количество детерминированных 
корней последнего порядка на 1 см длины про-
водящих корней) и интенсивность микоризации 
(Аэм, Аээм, %) (доля корней с ЭМ/ЭЭМ от общего 
количества корней последнего порядка). Для де-
терминированных корней рассчитывали площадь 
боковой поверхности — показатель, интегрирую-
щий длину и толщину и численно характеризую-

щий поверхность соприкосновения с почвой, т. е. 
площадь поглощающей поверхности сосущего кор-
ня. Для расчета средней площади поглощающей 
поверхности одного корня последнего порядка 
(ЭМ и ЭЭМ) использовали формулу боковой по-
верхности цилиндра. Для расчета общей площа-
ди поверхности корней с ЭМ и ЭЭМ определяли 
их количество среди корней последнего порядка. 
Площадь поверхности сосущих корней была рас-
считана как сумма площадей ЭМ и ЭЭМ. После 
проведения всех измерений отдельные фракции 
растения были высушены до абсолютно сухой мас-
сы при температуре 105 и взвешены. Были опре-
делены доли хвои, ствола и ветвей, проводящих 
и тонких корней в общей биомассе.

На основе полученных данных были рассчитаны 
показатели функциональной морфологии корней: 
средний радиус корня, средняя длина сосущего 
корня [42], отношение длины проводящих корней 
и надземной биомассы, удельная длина проводящих 
корней (УДК) [43], отношение площади сосущих 
корней (ЭМ + ЭЭМ) и надземной биомассы, удель-
ная площадь тонких корней (УПК) [44].

Общая площадь хвои [45] для каждого растения 
была определена как произведение удельной пло-
щади хвои и сухой массы всей хвои. От каждого 
растения случайным образом было отобрано по 
десять хвоинок, удельная площадь хвои рассчитана 
как отношение общей площади хвои к сухой массе.

Химический анализ

Для определения содержания углерода (C),  
азота (N), фосфора (P) и калия (K) в тканях расте-

Микроместообитание
Microsite

Возраст, лет
Age, years

Диаметр ствола, мм
Diameter, mm

Высота, см
Height, cm

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

7.6 ± 1.0
(4.0–12.0)

6.3 ± 1.1
(4.0–11.0) 

9.0 ± 0.6
(7.0–12.0) 

16.0 ± 1.2
(10.9–21.1)

18.4 ± 2.0
(14.1–24.5)

20.3 ± 1.4
(15.2–25.7)

2.7 ± 0.2
(1.2–3.6)

3.2 ± 0.3
(1.9–4.4)

2.8 ± 0.2
(1.8–3.9)

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 2. Основные характеристики естественного возобновления ели европейской в условиях разных микроме-
стообитаний (в скобках указаны пределы колебаний значений)
Table 2. Main characteristics of Norway spruce natural regeneration in different microsites (range of variation given in 
parentheses)
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ния использовали высушенный при 70C расти-
тельный материал. Содержание C было определено 
сжиганием по Тюрину со спектрофотометриче-
ским окончанием, N и P — сжиганием по Къель-
далю со спектрофотометрическим окончанием 
с использованием спектрофотометра СФ‑2000 
(«ОКБ Спектр», Россия). Содержание K опреде-
ляли методом атомно-эмиссионной спектрофо-
тометрии на атомно-абсорбционном спектрофо-
тометре АА‑7000 (Shimadzu, Япония). На основе 
полученных данных были рассчитаны соотноше-
ния элементов. Содержание биогенных элементов 
было определено во всех отобранных растениях 
отдельно для каждой фракции (корни, стволик 
и ветви, хвоя). Определение рН почвенного рас-
твора проводили потенциометрическим методом 
(рН-метр Hanna, Германия). Для определения со-
держания основных биогенных элементов образцы 
почвы были высушены при комнатной температу-
ре, а затем при 105C до постоянно сухой массы. 
Общее содержание углерода (C) и азота (N) было 
определено с использованием CHN-анализато-
ра (PerkinElmer’s 2400 Series II CHNS/O, USA).  
Содержание подвижных форм фосфора (Pподв) 
и калия (Kподв) было определено в вытяжке по 
Кирсанову со спектрофотометрическим оконча-
нием (для Pподв) (Спектрофотометр СФ‑2000, Рос-
сия) и атомно-эмиссионным окончанием (для 
Kподв) (Атомно-абсорбционный спектрофотометр 
АА‑7000, Shimadzu, Япония). Исследования были 
выполнены на научном оборудовании Центра кол-
лективного пользования Федерального исследо-
вательского центра «Карельский научный центр 
Российской академии наук».

Статистический анализ

Статистическую обработку полученных дан-
ных проводили с использованием программы 
«STATISTICA 10». Для определения влияния ми-
кроместообитания на относительный прирост 
высоты и диаметра стволика, содержание углерода 
и биогенных элементов в растениях использовали 
дисперсионный анализ с последующим сравне-
нием выборок с помощью критерия Ньюмена–
Кейлса. Выборки значений параметров корневой 
системы и содержания углерода и биогенных эле-
ментов в субстрате не подчинялись нормальному 
закону распределения (критерий Шапиро–Уил-
ка), поэтому анализ этих параметров проводили 
с использованием непараметрического критерия. 

Влияние микроместообитания на отмеченные 
выше параметры было оценено с помощью кри-
терия Краскела–Уоллиса, с последующим срав-
нением выборок критерием Данна. Взаимосвязь 
между длиной проводящих корней, площадью 
активных корней и надземной биомассой расте-
ния, а также между площадью активных корней 
и массой хвои проанализирована на основе ко-
эффициента ранговой корреляции Спирмена (r). 
Статистически значимыми считали различия при 
р ≤ 0.05. В таблицах указаны средние значения ± 
стандартная ошибка.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Рост 

Относительный прирост в высоту достоверно 
не различался у растений естественного возоб-
новления ели европейской на всех микроместоо-
битаниях. Однако отмечалась тенденция к более 
высоким значениям у растений на валежной дре-
весине (рис. 1, А). У естественного возобновле-
ния ели европейской больший относительный 
прирост диаметра стволика отмечался у растений 
на валежных стволах (рис. 1, Б).

На начальных этапах развития молодые рас-
тения подвергаются действию различных фак-
торов (повреждение насекомыми, травоядными 
животными, конкуренция с другими видами рас-
тений), которые неблагоприятны для них и мо-
гут привести к их гибели. В связи с этим важным 
становится быстрый рост и набор биомассы, т. к.  
он позволяет сократить период высокой уязвимости 
растений [46, 47]. В нашем исследовании не было вы-
явлено значимого влияния микроместообитания на 
рост естественного возобновления ели европейской 
в высоту (рис. 1, А). Сходные данные были получены 
и другими исследователями, которые не отмечали 
различий прироста в высоту у ели европейской в ус-
ловиях разных микроместообитаний, в том числе на 
валежной древесине [8, 47]. Прирост диаметра ствола 
более показателен, чем прирост в высоту (рис. 1, Б). 
Больший диаметр стволика позволяет снизить риск 
гибели растений от повреждения сосновым долгоно-
сиком (Hylobius abietis) [48] и тем самым способствует 
выживаемости естественного возобновления.

Содержание биогенных элементов в субстрате 

Содержание углерода и биогенных элементов 
в субстрате было численно выше на валежных 
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стволах, по сравнению с участками с ненарушен-
ным почвенным покровом и участками микро-
понижений ВПК (табл. 3). Однако статистиче-
ски значимых различий не было найдено в связи 
с высокой вариабельностью этих показателей. 
При деструкции валежа основных пород боре-
альной зоны (ель, сосна, береза, осина) проис-
ходит увеличение концентрации азота и фосфора 
в коре и древесине [49]. Важную роль в динамике 
питательных веществ в разлагающейся древесине 

играет деятельность ксилофильных организмов, 
потеря углерода, деятельность азотфиксирую-
щих бактерий и перенос грибами питательных 
веществ из окружающего субстрата [49, 50].

Развитие корневой системы

Доля биомассы корневой системы в общей 
биомассе была сходной у растений, растущих на 
валежной древесине и участках с ненарушенным 
почвенным покровом. У растений на участках ми-

Микроместообитание
Microsite

Содержание биогенных элементов
Nutrient content

C, % Pподв, мг/кг Kподв, мг/кгN, %

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

15.1 ± 6.2

26.3 ± 15.5

15.2 ± 5.4

38.1 ± 13.8

77.4 ± 34.9

42.5 ± 10.1

0.3 ± 0.04

0.7 ± 0.04

0.3 ± 0.20

164.6 ± 41.8

321.8±72.3

137.4 ± 70.7

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 3. Содержание биогенных элементов в корнеобитаемом слое субстрата произрастания естественного возоб-
новления ели европейской в условиях разных микроместообитаний
Table 3. Nutrient content in the root layer of the substrate supporting natural regeneration of Norway spruce in different microsites

Рис. 1. Ежегодный относительный прирост в высоту (А) и относительный прирост диаметра (Б) у естественного возобновления 
ели европейской в условиях разных микроместообитаний (1-ненарушенная лесная подстилка, 2 – валежный ствол, 3 -микропо-
нижение ВПК). Разные буквы обозначают статистически значимые различия между микроместообитаниями (отдельно для каж-
дого года). Линия и черный квадрат обозначают медиану и среднее арифметическое соответственно, прямоугольники – межквар-
тильный размах, «усы» – значения в пределах 1,5 межквартильных размаха. По горизонтали – тип микроместообитания и год; по 
вертикали – относительный прирост, размерность – мм.
Fig. 1. Annual relative height increment (А) and relative diameter increment (Б) in naturally regenerating Norway spruce in different microsites 
(1 – intact forest floor, 2 – log, 3 – tree-fall hole). Letter indexes represent statistically significant differences between variants of the microsites 
(in each specific year). Lines and black squares show the median and the arithmetic mean (respectively), rectangles – the interquartile range, 
whiskers – values within 1.5 of interquartile range. X-axis – microsite type and year; y-axis – relative increment, dimension – mm.
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Показатель
Characteristic

 Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

Валежный ствол
Log

Микропонижения 
ВПК

Tree-fall hole

Микроместообитание
Microsite

Доля биомассы проводящих корней 
в общей биомассе растения, %
Share of conducting root biomass 
in total plant biomass, %

20.5 ± 2.4 а 20.8 ± 3.7 а 14.8 ± 1.1 б

Отношение длины проводящих 
корней к надземной биомассе 
растения, см/г
Ratio between the length 
of conducting roots and aboveground 
plant biomass, cm/g

181.2 ± 30.4 a 157.1 ± 40.4 a 126.8 ± 7.9 a

Удельная длина проводящих 
корней (УДК), см/г
Specific length of conducting 
roots length, cm/g

598.3 ± 95.1 a 658.7 ± 40.4 a 595.3 ± 54.0 a

Отношение длины проводящих 
корней к длине сосущих корней
Ratio of conductive to absorbing 
root length

3.3 ± 0.2 а 3.0 ± 0.4 а 2.6 ± 0.3 а

Доля биомассы тонких корней 
в общей биомассе растения, %
Share of fine root biomass in total 
plant biomass, %

10.4 ± 1.6 а 11.2 ± 2.2 а 6.7 ± 0.6 б

Отношение площади сосущих 
корней к надземной биомассе 
растения, см2/г
Ratio of absorbing roots area 
to aboveground plant biomass, cm2/g

6.0 ± 1.1 а 8.0 ± 3.8 а 6.1 ± 0.9 а

Удельная площадь корней 
(УПК), см2/г
Specific area of fine roots, cm2/g

37.4 ± 9.3 а 54.6 ± 18.1 а 61.8 ± 20.3 а

Средняя длина одного сосущего 
корня, мм
Average length of a single 
absorbing root, mm

1.5 ± 0.1 а 1.9 ± 0.04 б 1.7 ± 0.07 аб

Плотность сосущих корней, 
шт/1см проводящих корней
Density of absorbing roots, 
pcs/1cm of conductive roots

2.3 ± 0.1 а 2.4 ± 0.7 а 2.8 ± 0.5 а

Плотность сосущих корней, 
шт/1см проводящих корней
Density of absorbing roots, 
pcs/1cm of conductive roots

3.8 ± 0.6 а 3.5 ± 0.9 а 4.2 ± 0.8 а

Таблица 4. Характеристика корневой системы естественного возобновления ели европейской в условиях разных ми-
кроместообитаний
Table 4. Characteristics of the root system of naturally regenerating Norway spruce in different microsites
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кропонижений ВПК отмечалось снижение доли 
биомассы корневой системы в общей биомассе  
за счет биомассы как проводящих, так и тонких кор-
ней (табл. 4). Положительное или отрицательное 
влияние микроместообитания на прорастание, вы-
живаемость и рост естественного возобновления ели 
европейской часто связывают с изменением водного 
режима субстрата [21, 39, 51, 52]. В связи с этим разви-
тие корневой системы на начальных этапах во мно-
гом определяет выживаемость и рост растения. В то 

же время было выказано предположение [53–55], 
что более важной характеристикой может являться 
не общая биомасса, а структурно-морфологические 
особенности корневой системы — длина и площадь 
поверхности тонких поглощающих корней.

Древесные растения адаптируются к бедным 
питательными веществами почвам, реализуя две 
основные стратегии получения ресурсов [56] —  
за счет увеличения массы и длины корней (экстен-

Показатель
Characteristic

ЭМ
EM

 Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

Валежный ствол
Log

Микропонижения 
ВПК

Tree-fall hole

Микроместообитание
Microsite

Отношение площади хвои к площади 
поверхности сосущих корней
Ratio of needles area to absorbing 
roots surface area

3.8 ± 0.6 а 3.5 ± 0.9 а 4.2 ± 0.8 а

Радиус корня, мкм
Root radius, microns 138.8 ± 5.3 а 156.7 ± 8.6 б 154.6 ± 9.2 б

Доля грибного чехла, %
Share of the fungal sheath, % 24.3 ± 2.2 а 18.7 ± 1.8 б 18.2 ± 2.6 б

ЭЭМ
EEM

Радиус корня, мкм
Root radius, microns 161.8 ± 10.9 а 172.4 ± 11.2 а 150.8 ± 18.2 а

Площадь поверхности 
одной ЭЭМ, см2

Surface area of a single 
EEM, cm2

0.015 ± 0.002 а 0.021 ± 0.001 б 0.016 ± 0.0021 а

Доля ЭЭМ среди всех 
сосущих корней, %
Share of EEM 
in absorbing roots, %

28.7 ± 5.9 а 31.7 ± 8.5 а 34.4 ± 4.1 а

Площадь поверхности 
одной ЭМ, см2

Surface area of a single 
EM, cm2

0.015 ± 0.002 а 0.021 ± 0.001 б 0.018 ± 0.002 аб

Доля ЭМ среди всех 
сосущих корней, %
Share of EM in absorbing 
roots, %

57.6 ± 7.5 а 61.4 ± 7.4 а 61.3 ± 5.4 а

Таблица 4. Окончание

Примечание: разные буквы обозначают статистически значимые различия показателя между микроместообитаниями  
(р ≤ 0.05). Note: EM – ectomycorrhiza; EEM – ectoendomycorrhiza; letter indexes represent statistically significant differences in 
the attribute between microsites (р ≤ 0.05).
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сивная стратегия) и увеличения эффективности 
поглощения питательных веществ тонкими корня-
ми (интенсивная стратегия). В условиях бореаль-
ных лесов ель европейская использует механизмы 
обеих стратегий [57], при этом функциональная 
адаптация тонких корней очень разнообразна [36].

У растений на валежной древесине отмечалась 
тенденция к увеличению значения удельной дли-
ны проводящих корней (УДК) (табл. 4). Этот пока-
затель является одним из важнейших параметров, 
отражает затраты органического вещества, необ-
ходимые растению для построения единицы дли-
ны корней [57]. Увеличение УДК свидетельствует 
о построении более длинных проводящих корней 
с минимальными затратами биомассы [58–60].  
Кроме того, была отмечена положительная 
корреляция между длиной проводящих кор-
ней и надземной биомассой растения (r = 0.56). 
Более выраженный захват пространства кор-
нями способствует успешности растения при 
высоком уровне конкуренции — одной из ос-
новных причин высокой гибели естествен-
ного возобновления ели европейской [47, 61]. 
Ранее было показано, что увеличение длины 
корней, отношения длины проводящих кор-
ней к надземной биомассе и УДК является 
следствием конкурентных отношений [62–64].  
В нашем исследовании у растений на валежных 
стволах отмечается лучшее развитие сосущих 
корней, по сравнению с растениями остальных 
микроместообитаний. Здесь самые высокие зна-
чения средней длины сосущего корня и площади 
поверхности ЭМ и ЭЭМ корня (табл. 4).

У естественного возобновления на микропо-
нижениях ВПК отмечалась тенденция уменьше-
ния отношения длины проводящих корней к над-
земной биомассе и достоверное снижение доли 
биомассы проводящих и тонких корней в общей 
биомассе (табл. 4.), по сравнению с растениями 
на валежной древесине и ненарушенной почве. 
Это свидетельствует об уменьшения длины про-
водящих корней и использовании ими меньшего 
объема грунта для поиска ресурсов. Кроме того, 
отмечалась тенденция к увеличению значения 
удельной площади тонких корней (УПК). Этот 
показатель отражает затраты органического 
вещества для образования единицы площади 
поверхности сосущих корней. Увеличение по-
казателя свидетельствует о более эффективном 
инвестировании органического вещества расте-
нием в построение единицы площади поглоще-

ния. Кроме того, у растений микропонижений 
ВПК отмечена тенденция увеличения площади 
ЭМ за счет увеличения толщины корня. Погло-
щающий аппарат ели европейской реагирует на 
изменения субстрата посредством изменений 
морфологической структуры сосущих корней. 
Одним из способов адаптации ели европейской 
является регулирование площади поглощающей 
поверхности сосущих корней [44]. УПК являют-
ся одним из наиболее изменчивых показателей 
поглощающих корней у ели европейской [65].  
Увеличение УДК и УПК позволяет древесным 
растениям увеличивать объем используемой кор-
нями почвы на единицу биомассы, формируя 
более легкие, тонкие корни. Поглощение пита-
тельных веществ улучшается в большей степени 
за счет увеличения длины корня и площади по-
верхности, чем за счет увеличения массы [66, 67]. 
Нами были отмечены положительные корреляции 
между площадью сосущих корней и надземной 
биомассой растения (r = 0.56), площадью актив-
ных корней и массой хвои (r = 0.59).

Содержание биогенных элементов в растениях 
естественного возобновления ели европейской. 

Содержание C, P и K как в целом растении, так 
и в хвое было сходным на всех микроместообита-
ниях. У растений на микропонижениях ВПК было 
отмечено самое низкое содержание N, увеличение 
отношения C: N и снижение отношения N: P, N: 
K и С: P (табл. 5).

Ранее было высказано предположение, что 
важным фактором, оказывающим влияние на 
поглощение N елью европейской, является 
улучшение условий роста корней и формиро-
вания микоризы, а не усиление минерализации 
и увеличение содержания N в почве [54, 55, 68]. 
Низкое (по сравнению с почвой и валежными 
стволами) содержание биогенных элементов 
в субстрате микропонижений ВПК и худшее 
развитие корневой системы у произрастающего 
там естественного возобновления ели европей-
ской привело к низкому содержанию N в тка-
нях. Оптимальные значения концентрации N 
в хвое ели европейской, по разным оценкам, 
составляют 1.7–2.5% [69, 70], P — 0.11–0.3% [71]. 
В нашем исследовании концентрация P в хвое 
растений всех микроместообитаний была в рам-
ках оптимальных значений, а концентрация N 
в хвое — ниже оптимальной. Кроме того, зна-
чения N: P были ниже оптимального, что ука-
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зывает на недостаток N [39, 72]. Максимальный 
недостаток N отмечался у естественного воз-
обновления на микропонижениях ВПК (в два 
и более раз ниже оптимального). Увеличение 
отношения C: N и снижение отношения N: P 
и N: K за счет снижения содержания N у расте-
ний микропонижений ВПК свидетельствует об 
усилении дисбаланса питательных веществ — 
увеличении содержания P и K относительно 
N. Снижение содержания N и изменение соот-
ношения биогенных элементов оказывает непо-
средственное влияние на процессы фотосинте-
за, дыхания и на рост растений [73].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Естественное возобновление ели европей-
ской (Picea abies (L.) H. Karst) в среднетаеж-
ном ельнике черничном происходит в раз-
ных микроместообитаниях и обнаруживает 
признаки адаптации к локальным условиям 
произрастания. Корневые системы естествен-
ного возобновления ели европейской имеют 
функционально-морфологические особенно-
сти в разных типах микроместообитаний. На 
валежной древесине в условиях высокой обе-
спеченности субстрата питательными веще-
ствами при отсутствии корневой конкуренции 
со стороны эдификатора корневые системы 
имеют возможность реализации механизмов 
экстенсивного (увеличение УДК) и интен-

сивного (увеличение средней длины сосущего 
корня и площади поверхности ЭМ и ЭЭМ) пу-
тей использования ресурсов субстрата. Расте-
ния более эффективно используют органиче-
ское вещество для роста проводящих корней: 
с меньшими его затратами формируют более 
длинные проводящие корни. Соответствен-
но, рост и жизнедеятельность надземной ча-
сти растения обеспечиваются более длинными 
проводящими корнями, по сравнению с расте-
ниями в условиях ненарушенной почвы, что, 
в свою очередь, существенно увеличивает шан-
сы на их выживание и рост.

В условиях микропонижений ВПК из-за удале-
ния органогенного слоя почвы (лесной подстил-
ки) происходит снижение содержания биогенных 
элементов в субстрате. Для корневых систем есте-
ственного возобновления ели европейской уве-
личение эффективности поглощения почвенных 
ресурсов при ухудшении условий произрастания 
достигается реализацией механизмов интенси-
фикации (увеличение УПК и площади поверх-
ности ЭМ). Это позволяет получать достаточное 
количество почвенных ресурсов для поддержания 
скорости роста, сходной с растениями, растущи-
ми в условиях ненарушенной почвы.

БЛАГОДАРНОСТИ

Исследование выполнено при финансовой под-
держке Российского научного фонда в рамках проекта 
№ 23–24–00371.

Примечание: разные буквы обозначают достоверные различия показателя между микроместообитаниями (р ≤ 0.05). 
Note: letter indexes represent statistically significant differences in the attribute between microsites (р ≤ 0.05).

Микроместо-
обитание
Microsite

Соотношение биогенных элементов
Nutrient content ratio

Содержание биогенных элементов
Nutrient content

P, % K, %N, %C, % N:P N:KС:PС:N

Ненарушенная 
лесная подстилка
Intact forest floor

38.5 ± 0.9 a
(37.5 ± 6.6 a)

41.6 ± 2.4 a
(43.5 ± 2.1 a)

44.1 ± 1.7 a
(43.8 ± 1.4 a)

1.1 ± 0.04 a
(1.1 ± 0.1 a)

1.0 ± 0.01 a
(1.1 ± 0.02 a)

0.6 ± 0.05 б
(0.7 ± 0.06 б)

0,2 ± 0.01 a
(0.3 ± 0.03 a)

0.2 ± 0.01 a
(0.3 ± 0,02 a)

0.2 ± 0.02 a
(0.3 ± 0.02 a)

0.4 ± 0.02 a
(0.7 ± 0.09 a)

0.4 ± 0.01 a
(0.7 ± 0.02 a)

0.4 ± 0.03 a
(0.6 ±0.1 a)

35.1 ± 4.4 a

38.6 ± 2.3 a

62.9 ± 4.8 б

147.1 ± 17.3 a

170.9 ± 21.2 a

144.8 ± 13.3 б

4.4 ± 0.5 a

4.4 ± 0.4 a

2.4 ± 0.3 б

1.6 ± 0.1 a

1.8 ± 0.1 a

1.0 ± 0.1 б

Валежный ствол
Log

Микропонижение 
ВПК

Tree-fall hole

Таблица 5. Содержание биогенных элементов и их соотношение в целом растении и в хвое (в скобках) естественного 
возобновления ели европейской в условиях разных микроместообитаний
Table 5. Content of nutrients and their ratio in whole plants and in needles (in parentheses) in naturally regenerating 
Norway spruce in different microsites
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Abstract. The study investigated the effects of the microsites (intact forest floor, logs, tree-fall holes with ruined 
forest floor) on growth, root system development, and nutrient uptake in naturally regenerating Norway spruce 
(Picea abies (L.) H. Karst) plants in a mid-boreal bilberry-type spruce stand. We detected no significant effect of 
the microsites on the plants’ relative height increment. Relative trunk diameter increment rates were the highest 
in plants developing on logs and the lowest in tree-fall holes. There are functional and morphological distinctions 
in the organization of root systems in microsites of different types. In log microsites (nutrient-rich substrate, no 
root competition from the keystone species), root systems are able to utilize the substrate’s resources through 
the extensive (increase in specific length of conducting roots) as well as the intensive (increase in the average 
absorbing root length and surface area of ectomycorrhiza (EM) and ectendomycorrhiza (EEM)) pathways. The 
plants “invest” more efficiently in the growth of conducting roots – spending less organic matter to form longer 
conducting roots. The removal of the forest floor (top organic layer of soil) in tree-fall holes causes a reduction 
in nutrient content in the substrate. In this situation, root systems are modified to augment the uptake of soil 
resources (increase in the specific area of fine roots and surface area of EM), providing the plants with sufficient 
amount of nutrients to maintain a growth rate comparable to that of the plants in undisturbed-soil microsites.

Keywords: natural regeneration, advance regeneration, Picea abies, microsite, relative increment, nutrients, root 
system, absorbing roots, ectomycorrhiza, ectendomycorrhiza
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