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Представлена эколого-динамическая модель восстановления ельников черничных, отражающая
современное состояние лесов. В пределах возрастной стадии ассоциации выстраиваются по усло-
виям увлажнения и именуются по индикаторным видам. На стадии вырубки в условиях ельников
черничных (Picea abies–Vaccinium myrtillus) выделено 4 ассоциации (P.a.–V.m.: Vaccinium vitis-
idaea, P.a.–V.m.: Avenella f lexuosa, P.a.–V.m.: Calamagrostis arundinacea, P.a.–V.m.: Carex canescens),
на стадии молодняков (10–40 (60) лет) – 3 ассоциации (P.a.–V.m.: Picea abies + Betula spp. + Pinus
sylvestris–Vaccinium vitis-idaea, P.a.–V.m.: Betula spp. + Populus tremula – Avenella f lexuisa, P.a.–
V.m.: Betula spp. + Populus tremula–Calamagrostis arundinacea + Geranium sylvaticum), возрастом от
60 до 100 (120) лет – 3 (P.a.–V.m.: Picea abies + Betula spp.+ Pinus sylvestris–Vaccinium myrtillus–
Pleurozium schreberi, P.a.–V.m.: Picea abies + Populus tremula + Betula spp.–Vaccinium myrtillus + Ca-
lamagrostis arundinacea + Hylocomium splendens, P.a.–V.m.: Betula spp. + Picea abies–Calamagrostis
arundinaceae + Gymnocarpium dryopteris). В возрасте 100–120 лет происходит снижение участия
лиственных пород в структуре древостоя, доминирование ели выравнивает условия и структуру на-
почвенного покрова – динамические ряды сходятся. С этого момента до климакса выделяется толь-
ко одна ассоциация P.a.–V.m.: Picea abies–Vaccinium myrtillus–Pleurozium schreberi. Временные со-
стояния или локальные проявления, отличающиеся структурой и не отражающие естественную ди-
намику, а связанные с хозяйственной деятельностью или разрушением в результате природных
явлений, относятся к рангу субассоциаций. Типология учитывает современное состояние лесов,
естественную и антропогенную динамику и может служить основой для планирования лесохозяй-
ственных мероприятий.
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Статья продолжает серию публикаций, посвя-
щенных закономерностям формирования лесных
растительных сообществ на автоморфных почвах
и представляющих эколого-динамический под-
ход к типологии лесов.

Среди причин катастрофического разрушения
лесных сообществ в европейской тайге в настоя-
щее время абсолютно преобладает рубка древо-
стоя, масштабы вмешательства человека хорошо
заметны из космоса (Lukina et al., 2015) – происхо-
дит активное изменение породной и возрастной
структуры таежных лесов. Леса на автоморфных
почвах, являющиеся основой лесоэксплуатацион-
ного фонда, в настоящее время представляют моза-
ику от вырубки до коренных сообществ. Их раз-
нообразие определяется экотопом, сукцессион-
ной стадией и разнообразным влиянием

природных и антропогенных факторов. Система-
тизация этого ценотического разнообразия долж-
на опираться на фундаментальные знания фор-
мирования структуры лесных растительных сооб-
ществ. Все эти моменты мы ранее подробно
разбирали в публикациях в Ботаническом журна-
ле: принципы выделения типов лесораститель-
ных условий и возрастных стадий (Kryshen, 2010),
эколого-динамическую типологию сосняков
(Kryshen et al., 2018); анализ ценофлоры сосняков
(Genikova et al., 2012) и ельников черничных (Ge-
nikova et al., 2019). Очень коротко повторим ос-
новные моменты, необходимые для понимания
динамики ельников черничных и принципов
классифицирования сообществ. Мы исходим из
того, что каждому типу лесорастительных усло-
вий соответствует только один тип климаксового
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сообщества, характеристики которого достаточ-
но четко определяются геоморфологическими
особенностями и характером увлажнения (уров-
нем залегания грунтовых вод), а также условиями
трофности. Всего для покрытых лесом местооби-
таний Восточной Фенноскандии нами выделено
5 типов лесорастительных условий с автоморф-
ными почвами (подробно см. Kryshen, 2010): пес-
чаные сухие олиготофные почвы с климаксом ли-
шайниковые сосняки – Pinus sylvestris–[Cladonia]
(P.s.–Cl.); песчаные сухие мезо-олиготрофные
почвы – Pinus sylvestris–Vaccinium vitis-idaea
(P.s.–V.v.-i.); песчаные свежие мезо-олиготроф-
ные почвы – Pinus sylvestris–Vaccinium myrtillus
(P.s.–V.m.); супесчаные свежие мезотрофные
почвы – Picea abies–Vaccinium myrtillus (P.a.–
V.m.); супесчаные и суглинистые свежие мезо-эв-
трофные почвы – Picea abies–Oxalis acetosella
(P.a.–O.a.).

Условия ельника черничного являются, пожа-
луй, самыми распространенными в европейской
части таежной зоны России. Климаксным сооб-
ществом здесь является ельник чернично-зелено-
мошный (P.a.–V.m.: Picea abies–Vaccinium myrtil-
lus–Pleurozium schreberi). В пределы указанных
лесорастительных условий укладываются многие
типы леса других исследователей (см., например,
Kazimirov, 1971; L’vov, Ipatov, 1976; Vasilevich,
1983; 2004). Наиболее точно условия P.a–V.m. со-
ответствуют группе типов ельников зеленомош-
ных В.Н. Сукачева (Sukachev, 1972), группе ассо-
циаций черничных ельников В.И. Василевича
(Vasilevich, 2004), а также Hylocomium-Myrtillus
тип и Myrtillus тип А.К. Каяндера (Cajander, 1926).

Исследования проводились в основном на
территории Восточной Фенноскандии, где глав-
ными лесообразующими породами являются сос-
на и ель. Здесь в отличие от остальной территории
Северо-Запада преобладают сосняки, что в свою
очередь объясняется широким распространением
песчаных почв. Механический состав почвы яв-
ляется определяющим для доминирования сосны
или ели не только из-за различий в плодородии
(Kazimirov, 1971), но главным образом из-за коа-
гуляционной способности частиц разной размер-
ности (Kachinskiy, 1965; Morozova, 1991). Именно
этот момент является решающим в силу того, что
сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) и ель евро-
пейская (Picea abies s.l. (L.) H. Karst.) значительно
отличаются строением корневых систем – ель с
поверхностными корнями не устойчива на пес-
ках. Следует при этом отметить, что в виде ис-
ключения ельники черничные могут произрас-
тать на песчаных почвах. Все случаи находят кон-
кретные физические объяснения (рельеф,
защищающий от преобладающих ветров, каркас
из крупных деревьев сосны, сильнозавалуненные
почвы и др.) устойчивости ели от вывалов. Поэто-
му не случайно мы проводим формальную грани-

цу между сосняками и ельниками черничными по
границе песчаные–супесчаные почвы, понимая,
что она во многом условна. В монографии
Н.Г. Федорец с соавторами (Fedorets et al., 2000)
отмечается, что ельники черничные характеризу-
ются разнообразием почвенных сочетаний, но в
автоморфных условиях увлажнения абсолютное
большинство ельников приурочены к подзолам
иллювиально-гумусово-железистым и подзолам
иллювиально-железистым, а также почвам пят-
нисто-подзолистым супесчаным и суглинистым,
буроземам типичным. По данным Р.М. Морозо-
вой (Morozova, 1991) ельники черничные произ-
растают на подзолах иллювиально-гумусово-же-
лезистых, подбурах и буроземах и что особо под-
черкивается – с повышенным содержанием
илистых частиц. Ранее (Genikova et al., 2019) мы
показали, что в отношении ельников черничных
разделение на супесчаные и суглинистые почвы
нецелесообразно – небольшое число описаний
ельников черничных на суглинках располагалось
на ординационной диаграмме, построенной по
характеристикам напочвенного покрова, “внутри
основного облака”. Этот вывод, однако, требует
дальнейшей проверки, так как в регионе исследо-
ваний кисличные и неморально-травные ельни-
ки представлены редкими сообществами в усло-
виях богатых почв вблизи крупных озер Ладож-
ского и Онежского, и необходимо дополнить ряд
описаний коренных ельников и производных от
них сообществ на суглинках.

Исходя из того, что в потенциале любой фито-
ценоз, сформировавшийся в определенных лесо-
растительных условиях, в ходе своего развития
станет определенным климаксовым сообще-
ством, мы в пределах одного типа лесораститель-
ных условий выделили сообщества разных воз-
растных стадий: вырубка (до формирования дре-
весного яруса, что в условиях P.a.–V.m. составляет
примерно 5–10 лет), молодняк (в целом соответ-
ствует характеристикам в лесоводстве – до 40 лет в
средней тайге, до 60 лет в северной; в это время,
как правило, происходит самоизреживание дре-
востоя и изменяется структура напочвенного по-
крова), далее период, продолжающийся до 100–
120 лет (соответствует средневозрастным и ча-
стично спелым сообществам по параметрам дре-
востоя, верхняя граница определяется продолжи-
тельностью жизни березы и осины, а в чистых
ельниках очередным периодом активного само-
изреживания, что также влечет за собой измене-
ния в структуре напочвенного покрова); далее –
до 200–250 лет (в это время в ельниках, развиваю-
щихся спонтанно, формируется условно разно-
возрастный древостой); далее субклимакс и кли-
макс (мы в данном случае их не разделяем, т.к.
климаксовые ельники – это в большей степени
объекты теоретической фитоценологии при су-
ществующей периодичности естественных пожа-
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ров и других разрушающих древостой факторов).
Аналогичные стадии были выделены С.Н. Ды-
ренковым (Dyrenkov, 1984), но только по призна-
ку возрастной структуры древесного яруса. Нами
же этапы развития сообщества определялись по
признакам древостоя, подлеска и напочвенного
покрова, и мы считаем это принципиальным.
Кроме этого, этапы развития ельников могут се-
рьезно отличаться по интенсивности обменных
процессов, накоплению и структуре биомассы
сообщества, разнообразию не только раститель-
ной составляющей, но и других групп организмов
(Bobkova et al., 2006; Pristova, 2008; Genikova et al.,
2012; Dolgin et al., 2012; Kryshen et al., 2018; Likha-
nova et al., 2018; Osipov et al., 2019 и др.). Ассоциа-
ции выделяются уже в пределах ранее определен-
ных этапов развития. В результате мы в равной
степени учитываем условия местообитания (тип
лесорастительных условий), видовой состав и
физиономию сообщества. Видовой состав опре-
деляется одновременно лесорастительными
условиями, влажностью почвы (уровень залега-
ния грунтовых вод) и возрастом древостоя. Фи-
зиономия (внешний вид) фактически определя-
ется доминантами всех ярусов и возрастом древо-
стоя. Таким образом, наш подход в выделении
ассоциации в целом соответствует принятому в
1910 году на Ботаническом конгрессе в Брюсселе
определению ассоциации (по Aleksandrova, 1969)
и следует отметить, что указанные признаки (ви-
довой состав, лесорастительные условия, воз-
раст) только совместно могут четко обозначить
положение сообщества в синтаксономической
системе, это особенно справедливо для ранних
стадий восстановления.

Такие факторы как экспозиция склона, мезо-
рельеф, временное заболачивание после рубки,
изреживание древесного яруса в результате выбо-
рочных рубок и т.п. оказывают сильное влияние
на состав и структуру растительного сообщества.
В итоге даже в пределах одного типа лесорасти-
тельных условий повышается ценотическое раз-
нообразие, отражающее временные и локальные
состояния. Это разнообразие может быть выра-
жено в широком наборе субассоциаций, которые
в данной работе не обсуждаются.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Описания лесных сообществ для создания

эколого-динамической типологии растительных
сообществ в условиях ельников черничных (Picea
abies – Vaccinium myrtillus (P.a.–V.m.)) выполня-
лись с 2002 г. на территории Республики Карелия,
незначительное количество описаний выполнено
также в Архангельской области. Ставилась задача
максимально отразить ценотическое разнообра-
зие на всех стадиях развития от рубки до климак-
са в исследуемых условиях. Такой подход не

предполагал большой повторности описаний
сходных сообществ в аналогичных и близких по
географическому положению условиях. Важно
было выявить различные факторы, определяю-
щие варианты развития сообществ после ката-
строфических нарушений (главным образом
сплошных рубок). Участки для описаний выбира-
лись в удалении от берегов озер и рек, исключа-
лось непосредственное примыкание к дорогам,
постройкам и другим антропогенным местооби-
таниям, влияние которых могло помешать четко-
му определению основных причин формирова-
ния структуры сообщества. Всего проанализиро-
вано 196 описаний, которые распределены
неравномерно по возрастным стадиям, что обу-
словлено историей освоения лесов – сплошные
рубки получили широкое распространение на
территории Карелии с 50–60-х годов прошлого
столетия, и поэтому в настоящее время преобла-
дают молодняки, в значительно меньшей степе-
ни – средневозрастные и еще меньше спелых на-
саждений.

В случае небольшого по размерам выдела гео-
ботаническое описание сообщества проводилось
в его границах, при относительно больших разме-
рах однородного выдела определялась наиболее
характерная его часть и в зависимости от возрас-
та, полноты и состава древостоя описывался уча-
сток, достаточный для отражения структуры дре-
востоя и напочвенного покрова (не менее 400 кв. м).
При описании древесного яруса учитывались со-
став, возраст, высота, диаметр, полнота древо-
стоя, состав и обилие подлеска и подроста. На
каждом участке выполнялись почвенный разрез и
описание напочвенного покрова. Видовой состав
исследовался на территории выдела. Описания
выполнялись общепринятыми методами. На
каждом участке определялась его “история”– ан-
тропогенные и естественные нарушения (мас-
штабы и сроки) по комплексу признаков (поч-
венный разрез, наличие и состояние пней, состав
и структура древесного яруса, наличие и характер
повреждений деревьев, состав и структура напоч-
венного покрова). Для анализа использовались
характеристики напочвенного покрова, для уточ-
нения положения сообществ в классификацион-
ной схеме использовались также данные по поч-
вам и продуктивности древостоя.

Для определения факторов, влияющих на
формирование сообществ в разных типах лесо-
растительных условий и разного возраста, и про-
верки гипотезы об усилении влияния древостоя с
возрастом растительного сообщества, проведена
ординация геоботанических описаний раститель-
ных сообществ на основе бестрендового анализа
соответствия – DCA (Hill, 1979) с помощью про-
граммы PC-ORD. В анализе учитывалось проек-
тивное покрытие видов мохово-лишайникового
и травяно-кустарничкового ярусов. Нагрузки на
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оси рассчитаны с использованием коэффициента
Съеренсена.

Наименование ассоциаций мы приводим по
предложенному В.В. Алехиным (Alekhin, 1951)
принципу – латинские наименования индициру-
ющих видов (как правило, доминантов) древес-
ного, травяно-кустарничкового и мохово-лишай-
никового ярусов. Ярусы разделяются “–”, а зна-
ком “+" объединяются виды, в пределах яруса
одновременно индицирующие ассоциацию. До-
бавление возраста и отнесение синтаксона к кон-
кретным лесорастительным условиям (указыва-
ется перед собственно именованием синтаксона),
делает наименование максимально информатив-
ным, указывая доминантов всех ярусов, тип ме-
стообитания и стадию развития.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Всего в условиях ельников черничных нами
учтены 30 видов напочвенных мхов и лишайни-
ков, 240 видов сосудистых растений. Анализ це-
нофлоры ельников черничных нами обсуждался
ранее (Genikova et al., 2019). Здесь мы лишь корот-
ко повторим некоторые моменты, важные для по-
нимания динамики сообществ и их классифици-
рования.

Повсеместно в условиях ельников черничных
преобладают зеленые мхи Pleurozium schreberi
(Brid.) Mitt., Dicranum spp., Hylocomium splendens
(Hedw.) Bruch et al., мозаика которых определяет-
ся влиянием древесного яруса. В окнах и на повы-
шениях мезорельефа могут временно доминиро-
вать кустистые лишайники, а в понижениях –
мхи р. Sphagnum. Видовое разнообразие сосуди-
стых растений в условиях ельников черничных
более чем в 2 раза выше, чем в сосняках (Genikova
et al., 2012) при том, что площадь последних в Ка-
релии в 1.5 раза больше (Yurkovskaya, Elina, 2009).

В условиях ельников черничных наибольшее
видовое разнообразие наблюдается на ранних
стадиях восстановления растительности, наи-
меньшее – в старовозрастных (старше 100–
120 лет) лесах (табл. 1). Общими для ценофлор
растительных сообществ всех возрастных стадий
являются 53 вида сосудистых растений. Только на
вырубках обнаружено 79 видов растений (33% от
всей ценофлоры ельников черничных), в молод-
няках – 10 видов, в 60–120-летних – 15. В лесах с
древостоем старше 100–120 лет специфичные ви-
ды отсутствуют. По результатам анализа адвен-
тивной и аборигенной фракций ценофлоры ель-
ников разных возрастных стадий был сделан вы-
вод о том, что возрастные стадии восстановления
ельников черничных обладают характерными
свойствами и принципиально отличаются по со-
ставу видов, эколого-ценотической и таксономи-
ческой структурам. Этот вывод еще раз свиде-

тельствует о том, что ассоциации должны выде-
ляться в пределах стадий сукцессии.

Число видов на ранних стадиях развития сооб-
ществ после катастрофических разрушений во
многом состоит из непостоянной составляющей
(Kryshen, 2003, 2006). Состав таких сообществ в
большей степени определяется окружением и
удаленностью сообщества от населенных пунктов
и сельхозземель и число видов здесь будет ожида-
емо увеличиваться за счет синантропной состав-
ляющей флоры (см. Kryshen et al., 2016).

В основе эколого-динамической модели ле-
жит тезис о том, что развитие лесного сообщества
идет по пути восстановления коренного (кли-
максного), характеризующего лесорастительные
условия. Структура и динамика (главным обра-
зом древесного яруса) коренных ельников чер-
ничных описана во многих работах (Dyrenkov,
1984; Volkov, 2003; Shorohova et al., 2009; Kuulu-
vainen, Aacala, 2011; Kuuluvainen et al., 2014; Kreutz
et al., 2015 и др.). Береза и осина, присутствующие
в древостое – следствие оконной динамики, а
единичные сосны, часто, старшего, чем ель воз-
раста – свидетельства прошлого пожара. Подрост
в ельниках черничных в зависимости от условий
может быть и редким, и обильным, как правило,
еловый, в окнах – с березой и осиной. В подлеске
обычны Sorbus aucuparia L., Salix caprea L. и Juni-
perus communis L. В средней тайге встречается ши-
повник (Rosa acicularis Lindl). Кроме кустарнич-
ков в коренных ельниках черничных в травяно-
кустарничковом ярусе присутствуют и могут до-
минировать в окнах Avenella flexuosa (L.) Drej.,
Convallaria majalis L., Calamagrostis arundinacea (L.)
Roth, Geranium sylvaticum L. Обычны также Linnaea
borealis L., Maianthemum bifolium (L.) F.W. Schmidt,
Melampyrum pratense L., Oxalis acetosella L., Rubus
saxatilis L., Solidago virgaurea L., Trientalis europaea L.

Ельники черничные являются одной из основ-
ных составляющих лесоэксплуатационного фон-
да на Северо-Западе России, поэтому в этих лесо-
растительных условиях большие площади выру-
бок. Для сообществ в условиях Picea abies –
Vaccinium myrtillus (P.a.–V.m.) на стадии вырубки
нами выделено 4 ассоциации (перечислены в по-
рядке увеличения влажности почвы): 1.1 бруснич-
ная (P.a.–V.m.: Vaccinium vitis-idaea), 2. луговико-
вая (P.a.–V.m.: Avenella f lexuosa), 3. вейниковая
(P.a.–V.m.: Calamagrostis arundinacea) и 4. осоко-
вая (P.a.–V.m.: Carex canescens) (табл. 1).

В условиях ельников черничных на вырубках
нами не выделяется (как в сосняках) “централь-
ная” ассоциация, которая образуется в случае
незначительных изменений влажности верхних
горизонтов почвы после рубки. Дело в том,
что здесь наблюдается разделение на среднюю и

1 Здесь и далее номера ассоциаций соответствуют таковым в
табл. 1.
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северную тайгу – в первом случае вырубки зарас-
тают вейником лесным, а луговик вытесняется на
наиболее сухие, или, наоборот, на переувлажнен-
ные участки. По всей видимости луговик имеет
более широкую экологическую амплитуду, чем
вейник лесной, но не способен конкурировать с
последним в условиях его фитоценотического оп-
тимума. Таким образом, мы имеем две ассоциа-
ции сообществ, образующихся на вырубках ель-
ников черничных при незначительных измене-
ниях увлажнения: 3. P.a.–V.m.: Calamagrostis
arundinacea (средняя тайга) и 2. P.a.–V.m.: Avenel-
la f lexuosa (северная тайга, средняя тайга – при
снижении влажности почвы). В сообществах обе-
их ассоциаций указанным индикаторным видам
практически всегда содоминирует иван-чай,
обильны таежные кустарнички, мелкотравье, зо-
лотарник и др. Естественное возобновление дре-
весных пород на вырубках данных ассоциаций
состоит преимущественно из Betula spp.

Рубка ельников черничных в верхних частях
пологих склонов южной и юго-западной экспо-
зиции приводит к иссушению верхних слоев поч-
вы. Следствием является формирование сооб-
ществ с доминированием таежных кустарничков,
в первую очередь, брусники (ассоциация 1. P.a.–
V.m.: Vaccinium vitis-idaea). Невысокое обилие
злаков позволяет сохранить свое присутствие та-
ежному мелкотравью, зеленым мхам и лишайни-
кам. Такие вырубки возобновляются в равной
степени Betula spp. и Picea abies.

В нижних частях склонов, наоборот, уничто-
жение древесного яруса приводит к увеличению
увлажнения. Характерными видами в таких усло-
виях являются осоки, сфагновые и политриховые
мхи (ассоциация 4. P.a.–V.m.: Carex canescens).
Кроме этого, отсутствие конкуренции со сторо-
ны злаков позволяет сохраняться с достаточно
высоким обилием таежным кустарничкам и
разнотравью. Подрост древесных пород состо-
ит из Betula spp. и Picea abies.

На следующем этапе, в целом соответствую-
щем молоднякам в лесоводстве, развитие напоч-
венного покрова идет уже под влиянием форми-
рующегося древесного яруса. Естественное вос-
становление древостоя в условиях ельников
черничных практически всегда идет через смену
пород. Восстанавливающийся древостой с одной
стороны упрощает структуру напочвенного по-
крова, выравнивая среду под пологом. С другой –
сам древесный ярус неоднороден, и на ранних
стадиях здесь могут содоминировать ель, сосна,
береза и осина. Структура древесного яруса опре-
деляется в первую очередь составом вырубленно-
го древостоя, а также способом рубки, проведен-
ными мероприятиями по восстановлению леса,
уходами. В то же время исследования показали,
что все сообщества достаточно четко “укладыва-

ются” в три ассоциации: 5. P.a.–V.m.: Betula
spp.+Pinus sylvestris–Vaccinium myrtillus–Pleuro-
zium schreberi, 6. P.a.–V.m.: Betula spp.+Populus
tremula+Picea abies–Avenella f lexuosa, 7. P.a.–V.m.:
Betula spp.+Populus tremula+Picea abies–Calama-
grostis arundinacea+Geranium sylvaticum (табл. 1,
рис. 1).

Сообщества ассоциации 5. P.a.–V.m.: Betula
spp.+Pinus sylvestris–Vaccinium myrtillus–Pleuro-
zium schreberi (березняки черничные) формиру-
ются на вырубках, отнесенных нами к ассоциа-
ции 1. P.a.–V.m.: Vaccinium vitis-idaea. В этих
условиях при естественном зарастании древес-
ный ярус складывается, главным образом, бере-
зой и сосной. Развитие напочвенного покрова
идет по пути смены светолюбивой брусники те-
невыносливой черникой. Ее среднее покрытие
уже даже несколько выше, чем у брусники, и ее
экологический ареал более четко разделяется с
луговиком, индицирующим другую ассоциацию
(рис. 1). Кроме таежных кустарничков достаточ-
но обильны Melampyrum pratense (может содоми-
нировать), Solidago virgaurea, Trientalis europaea,
Maianthemum bifolium, Chamaenerion angustifolium,
а также злаки Avenella flexuosa и Calamagrostis arun-
dinacea, особенно обильные в окнах. Состав дре-
востоя – смешанный с участием Picea abies, Betula
spp. и Pinus sylvestris.

Ассоциация 6. P.a.–V.m.: Betula spp.+Populus
tremula+Picea abies–Avenella f lexuosa образуется
на луговиковых вырубках. В напочвенном покро-
ве помимо луговика обильны Calamagrostis arundi-
nacea и Chamaenerion angustifolium. C формирова-
нием древесного яруса возрастает обилие лесных
видов Vaccinium myrtillus, Gymnocarpium dryopteris,
Solidago virgaurea, Trientalis europaea, Maianthemum
bifolium, Luzula pilosa, присутствующих практиче-
ски во всех описаниях, но пока еще с невысоким
проективным покрытием. В древостое преобла-
дает Betula spp.

Ассоциация 7. P.a.–V.m.: Betula spp.+Populus
tremula+Picea abies–Calamagrostis arundina-
cea+Geranium sylvaticum занимает крайнее поло-
жение в ряду увлажнения и продуктивности ме-
стообитания. Сообщества этой ассоциации фор-
мируются на вейниковой и осоковой вырубках.
Древесный ярус с каждым годом усиливает свое
влияние, становясь ведущим фактором, он вы-
равнивает условия увлажнения, что в свою оче-
редь приводит к замещению осок злаками, таеж-
ными кустарничками, разнотравьем, а сфагновых
и политриховых мхов – зелеными мхами. Ассо-
циацию индицируют помимо вейника лесного
Geranium sylvaticum, Angelica sylvestris и/или Anth-
riscus sylvestris, Convallaria majalis, Rubus saxatilis. В
древостое преобладают Betula spp. и Populus tremu-
la.
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Следующий этап развития совпадает по воз-
расту древостоя со средневозрастными и частич-
но спелыми лесами, окончание его мы определя-
ем предельным возрастом жизни березы и осины
в условиях ельников черничных. Это, как прави-
ло, 100–120 лет. В чистых ельниках в этот период
часто наблюдается естественное самоизрежива-
ние древостоя. Здесь нами выделены также 3 ас-
социации: 8. P.a.–V.m.: Picea abies+Betula
spp.+Pinus sylvestris–Vaccinium myrtillus–Pleuro-
zium schreberi, 9. P.a.–V.m.: Picea abies+Betula
spp.– Vaccinium myrtillus+Calamagrostis arundina-
cea–Hylocomium splendens, 10. P.a.–V.m.: Picea
abies+Betula spp.–Calamagrostis arundinacea+Gym-
nocarpium dryopteris.

Большинство описаний сообществ от 60 до
100–120 лет в условиях ельников черничных от-
несены нами к ассоциации 8. P.a.–V.m.: Picea ab-

ies+Betula spp.+Pinus sylvestris–Vaccinium myrtil-
lus–Pleurozium schreberi (табл. 1). Сформировав-
шийся древесный ярус уже фактически
контролирует среду и обеспечивает доминирова-
ние типичных таежных видов и зеленых мхов,
среди последних наиболее обилен Pleurozium
schreberi. Характерным для этой ассоциации явля-
ется высокая встречаемость при низком проек-
тивном покрытии лесных злаков – сообщество
постепенно выстраивает структуру напочвенного
покрова, типичную для коренных ельников – лу-
говик и вейник в надземной части представлены
мелкими вегетирующими особями. Таежное мел-
котравье, также как и злаки, имеет высокую
встречаемость, но низкое проективное покрытие.
Рядом с деревьями березы и осины могут быть
обильны ландыш и костяника. В древостое пре-

Рис. 1. Ординационная диаграмма геоботанических описаний молодняков (ассоциации №№ 5–7) в лесорастительных
условиях ельников черничных (A). Б, В, Г, Д, Е – та же ординационная диаграмма, где размером значка, обозначаю-
щего геоботаническое описание сообщества, показано участие определенного вида растений в сложении напочвен-
ного покрова (чем больше значок, тем выше проективное покрытие вида): Б – Vaccinium vitis-idaea, В – V. myrtillus, Г –
Pleurozium schreberi, Д – Avenella flexuosa, Е – Calamagrostis arundinacea.
Fig. 1. Ordination diagram of geobotanical relevés of young forest (associations 5–7) in bilberry spruce conditions (A).
Б, В, Г, Д, Е – the same ordination diagram, where the circle size cooresponds to the participation of a certain plant species in
the ground cover in geobotanical relevés of the community (the larger circle the higher coverage of the species): Б – Vaccinium
vitis-idaea, В – V. myrtillus, Г – Pleurozium schreberi, Д – Avenella flexuosa, Е – Calamagrostis arundinacea. Ось – axis.
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обладает Picea abies, реже Pinus sylvestris и Betula
spp., единично присутствует Populus tremula.

Следующая ассоциация 9. P.a.–V.m.: Picea ab-
ies+Betula spp.–Vaccinium myrtillus+Calamagrostis
arundinacea–Hylocomium splendens отличается от
предыдущей более активным участием березы и,
как следствие, увеличенным покрытием Hyloco-
mium splendens и злаков. Из разнотравья к инди-
цирующим видам можно также отнести Convalla-
ria majalis и Rubus saxatilis (табл. 1). В древостое
преобладают Betula spp. и Populus tremula.

Еще одна ассоциация 10. P.a.–V.m.: Betula
spp.+Picea abies–Calamagrostis arundinacea+Gym-
nocarpium dryopteris характеризуется еще более
высоким обилием злаков. Индицирует ассоциа-
цию низкое проективное покрытие таежных ку-
старничков. В напочвенном покрове множество
видов разнотравья, но, как правило, с невысоким
обилием. Моховой покров мозаичен – на фоне
Pleurozium schreberi пятнами произрастают при-
мерно в равных долях Hylocomium splendens, Dicra-
num spp., Polytrichum spp., Sphagnum spp. Мозаика
определяется структурой древесного яруса и мик-
рорельефом. В древостое преобладают Picea abies,
Betula spp., реже Pinus sylvestris.

В сообществах, достигших возраста спелости,
в период после естественного отмирания лист-
венных пород и активного самоизреживания це-
нопопуляции ели (Alekseev, Molchanov, 1954; Dy-
renkov, 1984) формируется напочвенный покров,
близкий к климаксовому сообществу. Фактиче-
ски с этого момента мы выделяем одноименные
ассоциации P.a.–V.m.: Picea abies–Vaccinium
myrtillus–Pleurozium schreberi, обозначенные в
таблице 1 под номерами 11 и 12 в соответствии с
этапом развития древостоя, где и происходят ос-
новные (качественные) изменения. С достиже-
нием елью предельного возраста динамика сооб-
щества определяется локальными разрушениями
(оконная динамика). В окнах в зависимости от их
размеров могут вырастать и выходить в первый
ярус лиственные породы, которые позволяют су-
ществовать неопределенно долгое время лесным
злакам, разнотравью. Периодические пожары
определяют участие сосны в древостое. В древес-
ном ярусе преобладает Picea abies, редко Pinus syl-
vestris; Betula spp. и Populus tremula представлены
незначительно (до 2 единиц по запасу). В целом
древостой ели, несмотря на локальные разруше-
ния, имеет относительно стабильную возраст-
ную, породную и размерную структуру (см. также
Dyrenkov, 1984; Manov, 2017; 2019) за счет непре-
рывного возобновления и взаимодействий дере-
вьев.

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом, в условиях ельников чернич-
ных демонстрируется четкая закономерность
уменьшения ценотического разнообразия по ме-
ре развития древостоя. На рисунке 2 представле-
на ординация описаний в условиях ельников чер-
ничных – конфигурация “облака” имеет форму
треугольника, в вершине которого – сообщества
коренных лесов. Следует отметить, что интерпре-
тация осей затруднена, т.к. обилие видов напоч-
венного покрова определяется одновременно
увлажнением, плодородием и составом древесно-
го яруса. Кроме этого, все основные древесные
породы имеют широкие и значительно наклады-
вающиеся друг на друга экологические ареалы.
Здесь же на рисунке 2 продемонстрировано, как
виды индицируют ассоциации. Основная масса
описаний сообществ старше 120 лет характеризу-
ется доминированием в травяно-кустарничковом
ярусе черники, а в мохово-лишайниковом – Pleu-
rozium schreberi. Здесь также обильна брусника, но
ее “облако” смещено по обеим осям, и что удиви-
тельно, в том же направлении, что и описания с
высоким обилием сфагнума. Эти виды индициру-
ют противоположные условия увлажнения, как
на вырубках, так и в напочвенном покрове корен-
ных лесов. Объясняться этот момент может тем,
что оба вида в исследуемых лесорастительных
условиях вытесняются доминантами и на диа-
грамме они сближены (но не накладываются) по
признаку низкого обилия черники, и плеуроциу-
ма, или в случае вырубок – вейника и луговика.
Говоря о двух поздних этапах развития сооб-
ществ, следует отметить еще два момента. Черни-
ка доминирует как в старо-, так и в средневоз-
растных сообществах. Пара старовозрастных со-
обществ с высоким обилием кислицы (рис. 2)
оказалась смещена в зону распространения сред-
невозрастных ельников, причиной изменений в
напочвенном покрове явились выборочные руб-
ки, проведенные 40–50 лет назад, в результате ко-
торых в первом ярусе по количеству стволов пре-
обладали деревья ели 60 лет, поднявшиеся из под-
роста. Еще два сообщества, отнесенные нами по
возрасту главной породы к старовозрастным, по
сути, находились на границе между двух стадий –
в период отмирания березы и осины. В образо-
вавшихся окнах естественным образом домини-
ровали лесные злаки, и это объясняет “сдвиг”
этих сообществ на диаграмме (рис. 2) в сторону
молодняков. Как отмечалось выше, они могут
быть отражены в наборе субассоциаций как вре-
менные состояния.

Описания сообществ 40–120 лет расположены
на диаграмме (рис. 2) также достаточно компакт-
но, но вытянутым облаком, пересекающим про-
странство старовозрастных лесов. Напочвенный
покров здесь во многом сходен со старовозраст-
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Рис. 2. Ординационная диаграмма геоботанических описаний растительных сообществ в типе лесорастительных
условий ельника черничного.
Нагрузки на оси: 1-й фактор – 45%, 2-й – 15.1%. Условные обозначения: 1 – растительные сообщества вырубок, 2 –
сообщества до 60 лет, 3 – сообщества с возрастом древостоя от 60 до 100–120 лет, 4 – сообщества с возрастом древостоя
больше 120 лет. Вокруг основной диаграммы (А) представлены иллюстрации участия видов в структуре напочвенного
покрова (чем больше диаметр кружка, тем выше проективное покрытие вида).
Fig. 2. Ordination diagram of geobotanical relevés in conditions of bilberry spruce forest (A).
Factor contribution: 1st factor (axes) – 45%, 2nd –15.1%. Colored symbols: 1 – plant communities of clear cuttings, 2 – young
forest communities under 60 years old, 3 – communities with the age of the stand 60 to 100–120 years, 4 – communities with the
age of the stand over 120 years. Around the main diagram, there are pictures of the same ordination diagram where the circle size
cooresponds to participation of a certain plant species in the ground cover in the geobotanical relevés of the community (the larger
circle the higher coverage of the species).
Б – Vaccinium myrtillus, В – Pleurozium shreberi, Г – Sphagnum spp., Д – Vaccinium vitis-idaea, Е – Rubus saxatilis, Ж – Carex
globularis, З – Oxalis acetosella, И – Chamaenerion angustifolium, К – Geranium sylvaticum, Л – Calamagrostis arundinacea, М –
Solidago virgaurea, Н – Avenella flexuosa. Ось – axis.
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ными лесами, но при значительном участии в
древесном ярусе лиственных пород или при изре-
женном древостое в числе доминантов могут быть
виды лесного разнотравья: Rubus saxatilis, Gerani-
um sylvaticum, Solidago virgaurea, Gymnocarpium
dryopteris и др.

Центральная часть “облака” занята описания-
ми молодняков, в напочвенном покрове которых
содоминируют лесные апофиты, лесное разно-
травье и кустарнички, индицируя различные ас-
социации, описанные выше.

“Треугольное” облако с двух сторон ограничи-
вают (очерчивают?) описания вырубок с доста-
точно четкими границами между выделенными
ассоциациями. Временно заболачивающиеся
участки с доминированием Carex globularis – это
достаточно редкий случай, продемонстрирован-
ный на рис. 2, – выделены нами в отдельную ас-
социацию т.к. их существование стабильно на
протяжение всей стадии вырубки и только при
формировании сомкнутого древесного яруса на
стадии молодняка происходит нормализация
увлажнения и перестройка структуры напочвен-
ного покрова. Следует особо прокомментировать
позицию распространенного на вырубках Cha-
maenerion angustifolium, на диаграмме он выде-
ляется очень высоким проективным покрыти-
ем в отдельных описаниях участков, пройден-
ных пожаром.

Динамические ряды в условиях ельников чер-
ничных отличаются от таковых в условиях сосня-

ков (Kryshen et al., 2018) не только тем, что отсут-
ствует “центральная” ассоциация на вырубках,
но и тем, что на определенных этапах может про-
исходить раздвоение направления развития (рис. 3).
Обусловлено это не только более широким эко-
логическим ареалом ельников черничных, но и
развитием древесного яруса, главным образом,
густотой древостоя и породным составом, что в
свою очередь может объясняться естественными
или антропогенными причинами. В монографии
С.Н. Дыренкова (Dyrenkov, 1984) представлена
схема, названная им “Основные направления со-
временной динамики южно- и среднетаежных
ельников и сопряженности возрастной структуры
древостоев с отдельными фазами сукцессии”.
Представленные в ней динамические ряды, по-
строенные только по признакам древесного яру-
са, в целом согласуются с предложенными нами.

Типологии многих авторов предлагают раз-
личное число типов леса в пределах условий ель-
ников черничных. Так Ф.С. Яковлев и В.С. Воро-
нова (Yakovlev, Voronova, 1959) выделили для Ка-
релии северотаежные воронично-черничный и
воронично-брусничный ельники, отличающиеся
друг от друга большим или меньшим участием
черники или брусники. Н.И. Казимиров (Kazi-
mirov, 1971) выделил также ельник черничный
свежий и ельник брусничный на супесчаных поч-
вах. У Т.К. Юрковской (Yurkovskaya, 1993) опре-
делены ассоциации ельник воронично-чернич-
ный и воронично-брусничный или просто брус-

Рис. 3. Восстановительные ряды растительных ассоциаций в условиях ельников черничных (P.a.–V.m.).
Fig. 3. Restoration series of plant associations in bilberry spruce forests (P. a.–V. m.). Увеличение почвенной влажности – soil
moisture increase. Вырубки – clear cuttings. Молодняки до 40– 60 лет – young forests 40–60 years old. Сообщества до 100–
120 лет – communities aged up to 100–120 years. Сообщества с возрастом старшего поколения больше 200 лет – commu-
nities with the age of oldest trees of stand over 200 years.
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ничный. Действительно в ельниках черничных
содоминантом в травяно-кустарничковом ярусе
выступает брусника, ее обилие зависит от релье-
фа и микрорельефа, от стадии развития сообще-
ства, проведенных лесоводственных мероприя-
тий и т.п. В северной тайге часто встречаются со-
общества с приблизительно равным обилием
Vaccinium vitis-idaea, V. myrtillus, V. uliginosum, Em-
petrum nigrum s.l., и преобладание на отдельных
участках или в отдельные периоды развития сооб-
щества того или иного вида, на наш взгляд, может
быть выражением временных или локальных со-
стояний, не отражающих общих закономерно-
стей формирования сообщества. Кроме того,
здесь мы сталкиваемся с общеизвестным прин-
ципом – географические (климатические, зо-
нальные) черты сообществ могут компенсиро-
ваться плодородием почвы. В северной тайге на
наиболее плодородных участках встречаются ти-
пичные по продуктивности и составу всех ярусов
среднетаежные сообщества, справедлива и обрат-
ная закономерность. Ряд исследователей пред-
ставляли еще более дробное деление на типы в
пределах исследуемых лесорастительных условий
(Chertovskoj, 1978; Rysin, Savel’eva, 2002 и др.), что
объясняется не только стремлением отразить все
разнообразие сообществ, но и тем, что шире был
географический охват и не учитывалась динамика
(типы не выстраивались в динамические ряды, а
представлялись одним комплексом). С практиче-
ской точки зрения большое число синтаксонов
делает невозможным не только прикладной ас-
пект, но и маскирует основные факторы динами-
ки растительности множеством второстепенных,
затрудняя определение закономерностей разви-
тия сообщества. Поэтому мы посчитали логич-
ным при выделении ассоциаций в пределах типа
лесорастительных условий и этапов восстановле-
ния ограничиться только реакцией видов древес-
ного, травяно-кустарничкового и мохово-лишай-
никового ярусов на изменение условий увлажне-
ния. В результате же все три признака (тип
лесорастительных условий, возраст, влажность–
продуктивность) индицируются обилием опреде-
ленных видов, набор которых не велик, и поэтому
делает возможным развитие прикладного аспекта
типологии.
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REFORESTATION SERIES OF BILBERRY SPRUCE FORESTS 
IN EASTERN FENNOSCANDIA
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 Pushkinskaya Str., 11, Petrozavodsk, 185910, Russia
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The article presents an ecological-dynamic model of the bilberry spruce forests restoration. It ref lects the cur-
rent state of forests. Within the age stage, associations are arranged according to moisture conditions and
named by the indicator  (usually dominant) species. Four associations were identified in the conditions of bil-
berry spruce forests (Picea abies–Vaccinium myrtillus, hererinafter “P.a.–V.m.”) at the stage of clear-cutting
(P.a.–V.m.: Vaccinium vitis-idaea, P.a.–V.m.: Avenella f lexuosa, P.a.–V.m.: Calamagrostis arundinacea,
P.a.–V.m.: Carex canescens); 3 associations (P.a.–V.m.: Picea abies+Betula spp.+Pinus sylvestris–Vaccini-
um vitis–idaea, P.a.–V.m.: Betula spp.+Populus tremula–Avenella f lexuosa, P.a.–V.m.: Betula spp.+Popu-
lus tremula–Calamagrostis arundinacea+Geranium sylvaticum) at the stage of young forest (10–
40(60) years); and 3 associations at the next stage aged 60 to 100(120) years (P.a.–V.m.: Picea abies+Betu-
la spp.+Pinus sylvestris–Vaccinium myrtillus–Pleurozium schreberi, P.a.–V.m.: Picea abies+Populus trem-
ula+Betula spp.–Vaccinium myrtillus+Calamagrostis arundinacea+Hylocomium splendens, P.a.–V.m.:
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Betula spp.+Picea abies–Calamagrostis arundinacea+Gymnocarpium dryopteris). At the age of 100–
120 years, the dynamic series converge: birch and aspen influence on the structure of the community decreas-
es, and the dominance of spruce evens the conditions and the structure of the ground cover. From this mo-
ment till the climax, only one association is distinguished, namely P.a.–V.m.: Picea abies–Vaccinium myrtil-
lus–Pleurozium schreberi. The temporary or local states of the communities that differ in structure but do
not reflect natural dynamic mechanisms and are associated with antropogenic activity or local natural distur-
bances belong to the rank of subassociations. The typology takes into account the current state of forests, nat-
ural and anthropogenic dynamics and can serve as a basis for planning forest management activities.

Keywords: bilberry spruce forests, bilberry spruce forests reforestation, species biodiversity, bilberry spruce
forests dynamics, forest typology, Eastern Fennoscandia, middle taiga, northern taiga
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