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Актуальность и цель. В статье обсуждаются варианты отнесения лесных биогеоценозов 
к определенному динамическому положению в сукцессионном поле их развития. Предлагается 
расширенный вариант динамической оценки положения лесных сообществ, создающий возмож-
ность оценки общего движения объемов деревьев в возрастных поколениях возрастных рядов лес-
ных биогеоценозов, анализа прошедших изменений возрастной структуры биогеоценоза и прогно-
за будущего его развития на перспективу.

Материал и методы. Объекты исследований — коренные девственные разновозрастные 
еловые биогеоценозы северной тайги Кандалакшского лесхоза Нямозерского лесничества Мур-
манской обл., Сверодвинского лесхоза Архангельской обл.; средней тайги — еловые леса резервата 
«Вепсский лес» Ленинградской обл. и урочища «Атлека» Андомского лесхоза Вологодской обл.; 
южной тайги — ельники заповедника «Кологривский лес» Костромской обл. и Центрально-Лесно-
го биосферного заповедника в Тверской обл. Рассмотрены особенности структур возрастных рядов 
ельников наиболее типичных и производительных для ели типов условий произрастания.  

Результаты и заключение. Все представленные лесные сообщества имеют различные соот-
ношения количества и объемов деревьев в возрастных поколениях возрастных рядов и, как след-
ствие, разное положение в сукцессионной динамике развития. Дереворазрушающие грибы био-
трофного комплекса как эндогенная структура лесного сообщества активно участвуют в динами-
ческих процессах его развития на всех этапах сукцессионного движения. Пораженность деревьев 
грибами этого комплекса увеличивается от последних поколений к первым до максимальных зна-
чений у наиболее старых деревьев первого поколения. Сукцессионное положение коренного дев-
ственного разновозрастного лесного сообщества может быть описано с более широкой амплитудой 
оценки динамики его развития в ретроспективу и перспективу по соотношению количественных 
и объемных показателей возрастных поколений возрастных рядов, нежели по показателям теку-
щей структуры возрастного ряда. При оценке сукцессионной стадии лесного сообщества необходи-
мо учитывать количество (объемы) и структуру валежа.

Ключевые слова: лесные биогеоценозы, сукцессии, устойчивость лесов, возрастные ряды 
и поколения, валеж, дереворазрушающие грибы



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2021, Т. 4. № 3. Статья № 89

В. Г. Стороженко

ОРИГИНАЛЬНЫЕ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

2

Масштабные исследования струк-
тур лесов Севера, проведенные в России 
многими лесоводами и таксаторами 
в прошлом столетии, были посвяще-
ны в том числе изучению возрастных 
структур лесных сообществ различного 
происхождения с различным строени-
ем древостоев (Ивашкевич, 1929; Во-
ропанов, 1949; Синельщиков, 1959; Ко-
мин, 1963; Гусев, 1964; Clements, 1936 
и др.). Подробный анализ этих иссле-
дований изложен в работе Г. Е. Комина 
и И. В. Семечкина (1970), которые на 
основе учета результатов собственных 
исследований предложили «обобщен-
ную схему возрастной структуры дре-
востоев», к которой мы отсылаем заин-
тересованного читателя. Свой вариант 
возрастной структуры древостоев в не-
сколько измененном виде предложил 
С. А. Дыренков (1984). Принимая пред-
ложенные авторами принципы деле-
ния структур лесов, обращаем внима-
ние на то, что в этих исследованиях не 
всегда акцентировано отражена связь 
возрастных структур древостоев с сук-
цессионной динамикой развития био-
геоценозов в целом. Только в послед-
нее время появились работы, в которых 
с разной степенью подробности рас-
сматривается связь возрастных струк-
тур с динамическими показателями 
древостоев (Исаев и др., 2008; Корен-
ные еловые леса Севера…, 2006; Чмыр, 
2001; Ivantsov et al., 2009; Стороженко, 
2011; Стороженко и др., 2018 и др.).  

Многолетние исследования струк-
тур, вариантов сукцессионных смен 
в динамике развития коренных дев-
ственных лесов таежной зоны Евро-
пейской России убеждают нас в том, 
что отнесение биогеоценозов к опреде-
ленному динамическому положению 
в сукцессионном поле их развития, к их 
фазовому положению в известных гра-
дациях демутации, дигрессии и кли-
макса (Дыренков, 1984) с переходными 
формами структур между ними, наибо-
лее правильно оценивать не по суще-
ствующей на текущий момент структу-
ре возрастных поколений в возрастном 
ряду лесного сообщества, а по сравни-
тельному анализу движения объемов 
стволовой части древостоя во времен-
ном градиенте сукцессионного раз-
вития лесного сообщества, проецируя 
движение объемов деревьев во време-
ни от последних поколений возрастно-
го ряда в период его распада в перспек-
тиву при одновременном прогнозиро-
вании накопления числа и объемов 
деревьев в младших поколениях восхо-
дящего ряда. Дополнительным факто-
ром оценки динамических ретроспек-
тивных событий в лесном сообществе 
принимается анализ числа, объемов 
и стадий разложения древесного от-
пада, произошедшего на площади ана-
лизируемого биогеоценоза. При этом 
создается возможность оценки общего 
сукцессионного движения объемов де-
ревьев в возрастных поколениях воз-
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растного ряда лесного биогеоценоза, 
возможность анализа прошедших из-
менений в динамике формирования 
возрастной структуры биогеоценоза 
и прогноза будущего его развития на 
весьма далекую перспективу. Предла-
гаемая методика динамической оцен-
ки сукцессионного положения лесных 
сообществ может помочь в определе-
нии возможных перспектив создания 
искусственных древостоев, обладаю-
щих набором критериев, определяю-
щих устойчивость лесных сообществ, 
и в разработке практических приемов 
формирования устойчивых лесов. 

В развитии этой позиции и в ее 
подтверждении на эксперименталь-
ном уровне мы приводим анализ дан-
ных структур коренных девственных 
разновозрастных ельников, располо-
женных в подзонах северной, средней 
и южной тайги европейской части Рос-
сии в сочетании с показателями дре-
весного отпада в градациях по вре-
менным периодам стадий разложения 
валежа.

Задачи исследований: 1)  опреде-
лить в числовых и объемных показа-
телях особенности структур возраст-
ных рядов коренных разновозрастных 
ельников таежной зоны с различными 
динамическими характеристиками; 
2)  оценить в физических параметрах 
величину и скорость сукцессионных 
преобразований в динамике форми-
рования возрастных структур разно-

возрастных ельников; 3)  подтвердить 
(или опровергнуть) выдвинутый тезис 
о возможности оценки сукцессионного 
движения лесных сообществ во вре-
менном тренде от нескольких возраст-
ных поколений в ретроспективу и пер-
спективу.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Принципы сукцессионной систе-
мы лесных сообществ при ее искус-
ственном ранжировании детально 
показаны в работе А. С. Исаева с со-
авторами (2008) «Моделирование ле-
сообразовательного процесса: фе-
номенологический подход…». В ней 
рассмотрен сукцессионный процесс 
лесного сообщества от нулевого со-
стояния (вырубка, ветровал и т. д.) до 
стабилизации запаса древостоя в фазе 
климакса. При этом биогеоценоз про-
ходит несколько фаз развития: от на-
чала накопления биогеоценозом био-
массы — фаза демутации, когда экс-
цесс объема деревьев в возрастном 
ряду формируется в последних поко-
лениях возрастного ряда, далее сле-
дует фаза достижения максимального 
объема биомассы, когда эксцесс объ-
ема деревьев передвигается в сук-
цессионной динамике биогеоценоза 
в середину возрастного ряда, далее 
формируется фаза дигрессии, когда 
эксцесс объема деревьев передвигает-
ся к первым поколениям возрастного 
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ряда. В дальнейшем развитии лесного 
сообщества при отсутствии дестаби-
лизирующих структуры леса факторов 
объемы деревьев в возрастных поколе-
ниях возрастных рядов биогеоценозов 
выравниваются и наступает фаза кли-
макса (Clements, 1936). Понятно, что 
в динамике развития биогеоценозов 
могут появляться переходные формы 
фазовых положений и даже несколь-
ко необычные для восприятия, на-
пример демутационно-дигрессивные, 
когда в возрастном ряду биогеоцено-
за существует два эксцесса объемов 
деревьев: в первых и последних по-
колениях. Требует некоторого поясне-
ния содержание терминов «коренные» 
и «девственные» леса. Согласно ГОСТу 
18486-87 коренной — это «древостой, 
формирующийся в естественных ус-
ловиях и характеризующийся преоб-
ладающей породой, соответствующей 
данным лесорастительным условиям». 
Термин «девственный», или «дикий», 
лес рассматривается в лесоведении как 
лес, развивающийся только под влия-
нием природных условий, то есть без 
воздействия человека. В нашем пони-
мании коренной лес не всегда полно-
стью соответствует девственному лесу, 
так как может нести черты влияния 
каких-либо факторов воздействия, со-
храняя, тем не менее, коренную преоб-
ладающую породу.

В качестве объектов исследований 
взяты коренные девственные разново-

зрастные еловые биогеоценозы, отно-
сящиеся к подзонам северной, средней 
и южной тайги. К регионам северной 
тайги относятся ельники Кандалакш-
ского лесхоза Нямозерского лесниче-
ства Мурманской обл., Сверодвинского 
лесхоза Архангельской обл. К регионам 
средней тайги относятся еловые леса 
резервата «Вепсский лес» Ленинград-
ской обл. и урочища «Атлека» Андом-
ского лесхоза Вологодской обл. К реги-
онам южной тайги относятся ельники 
заповедника «Кологривский лес» Ко-
стромской обл. и Центрально-Лесного 
биосферного заповедника в Тверской 
области. В принятых для анализа лес-
ных массивах отбирались участки с ти-
пичными для подзон типологическими 
характеристиками преимущественно 
наивысшей производительности. Ве-
личина пробных площадей колебалась 
в пределах от 0.2 до 0.8 га. На постоян-
ных пробных площадях (ППП) прово-
дились исследования, включавшие сле-
дующие виды работ: сплошная нумера-
ция деревьев, определение их диаметра, 
категории состояния и положения в по-
логе древостоя (ярус) с определением 
высот деревьев, бурение стволов воз-
растным буром Пресслера у шейки кор-
ня, подсчет возрастов деревьев при по-
мощи смонтированной на голове лупы 
не отходя от пробуренного дерева, учет 
естественного возобновления всех по-
род, фиксация гнилей по кернам бу-
рения с определением стадии и типа 
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Древесный отпад разделяется на 
две группы: текущий древесный отпад 
и валеж. Текущий древесный отпад — 
деревья, входящие в состав древостоя 
биогеоценоза и относящиеся к катего-
риям усыхающих, свежего и старого 
сухостоя. Деревья категории усыхаю-
щих отнесены к текущему древесному 
отпаду, поскольку не способны пере-
йти в более высокую категорию со-
стояния. В категорию валежа входят 
стволы деревьев ветровала и бурелома, 
лежащие на земле и зависшие на дру-
гих деревьях. Все указанные характе-
ристики определялись и измерялись 
только для ели.

гнили, картирование расположения де-
ревьев и древесного отпада на пробной 
площади с распределением его по диа-
метрам, породам и стадиям разложения, 
по разработанной ранее шкале времен-
ных датировок валежа ели, основанной 
на морфопризнаках валежа разных пе-
риодов отпада и разложения (Сторо-
женко, 1990). Позднее шкала была не-
значительно скорректирована данны-
ми по разложению валежа в регионах 
северной тайги (Стороженко, Шорохова, 
2012). Предложенная шкала верифици-
рована исследованиями потери веса об-
разцами древесины разных стадий раз-
ложения (Шорохова, Шорохов, 1999).

Таблица 1. Шкала стадий разложения крупного древесного отпада стволов ели в коренных лесах таежной зоны

Ста-
дия 

разло-
жения

Признаки разложения (Стороженко, 1992)

Датировка стадий 
разложения, лет

Южная 
тайга

Северная 
тайга

1

Форма стволов, пней бурелома и кора сохранились. Древесина и кора 
твердые. Мхов, растений напочвенного покрова, подроста и плодовых тел 
дереворазрушающих грибов нет. Ветви всех порядков сохранились, иногда 
зеленая или бурая хвоя. Изменение окраски древесины фрагментами. 
Стволовые вредители присутствуют или вылетели

1-3 1-5

2

Форма стволов и пней сохранилась, кора опала частично или полностью, 
моховое покрытие неполное. Плодовые тела дереворазрушающих грибов. 
Сохранились ветви 1-2 порядков. Гниль древесины от 1 до 3 стадии 
разложения. Вершина ствола до диаметра 8-10 см разложена полностью. 
Появление на поверхности ствола всходов подроста разных пород

4-15 6-20

3

Форма стволов и пней частично изменена из-за полного обрастания 
стволов мхами. Кора часто разрушена и отслоена на больших участках. 
Появление и развитие подроста ели и других пород до 5 лет. Плодовые тела 
дереворазрушающих грибов встречаются редко. Могут сохраняться ветви 
1 порядка. Древесина разложена до 3 стадии

16-25 21-30

4

Форма стволов и пней сохранилась частично. Полное обрастание мхами и 
растениями напочвенного покрова, подрост ели и подлесочные породы 
до 20 лет. Плодовые тела дереворазрушающих грибов отсутствуют, ветвей 
нет. Древесина разложена до 3-4 стадии и представляет собой бурую, 
преимущественно деструктивную гниль

26-35 31-40

5
Форма стволов и пней утеряна, угадывается по микроповышениям по контуру 
ствола, возвышающегося до 1/3 его высоты. Подрост ели и подлесочные 
породы до 30 лет. Гумификация продуктов разложения древесины

36-45 41-50
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Можно выделить и шестую стадию 
разложения, при которой почти полно-
стью теряются очертания ствола дерева, 
заметную по микроповышениям, поч-
ти не отличимым от общего уровня по-
верхности почвы. Датировка таких ство-
лов валежа увеличивается до 60-70 лет.

Скорость разложения каждого 
ствола валежа зависит от породы, ле-
сорастительной зоны, диаметра ва-
лежного ствола, типа леса и, соответ-
ственно, влагообеспеченности место-
положения, положения относительно 
земли, видов грибов ксилотрофного 
комплекса, разлагающих ствол валежа. 

Изучался видовой состав дерево-
разрушающих грибов биотрофного 
и ксилотрофного комплексов по пло-
довым телам грибов и типам гнилей. 
В камеральный период проводилась 
обработка полученных сведений по ко-
личественным и объемным показате-
лям. Объемы стволов деревьев и вале-
жа рассчитывались по таблицам объ-
емов стволов ели по разрядам высот, 
соответствующих средним высотам 
деревьев для подзон тайги (Третьяков 
и др., 1952, стр. 164) с использованием 
данных высот деревьев и разрядов вы-
сот, соответствующих условиям произ-
растания конкретных биогеоценозов 
каждой подзоны тайги, измеренных 
на пробных площадях в эксперименте.

Проведенные исследования позво-
лили построить возрастные ряды ана-
лизируемых биогеоценозов с разделе-

нием их на возрастные поколения как 
по числовым, так и по объемным по-
казателям. Для этого составлялись та-
блицы с распределением деревьев по 
возрастным поколениям через 40-лет-
ние интервалы и рассчитывались объ-
емы деревьев в каждом возрастном 
поколении. По соотношению объемов 
деревьев в возрастных поколениях 
возрастных рядов определялось по-
ложение биогеоценозов в динамике 
сукцессионных рядов, а по величине 
пораженности дереворазрушающими 
грибами (ДРГ) деревьев в возрастных 
поколениях определялось участие ДРГ 
гетеротрофного комплекса в формиро-
вании структур возрастных рядов дре-
востоев. 

На основе этих сведений представ-
ляется возможность определения осо-
бенностей структур возрастных рядов 
коренных разновозрастных ельников 
таежной зоны с различными динами-
ческими характеристиками, оценки 
величины и скорости сукцессионных 
преобразований в динамике форми-
рования возрастных структур разно-
возрастных ельников и, что особенно 
важно, доказать возможность анализа 
сукцессионного развития лесного со-
общества во временном градиенте от 
значительной ретроспективы к весьма 
далекой перспективе. Оценка струк-
турных особенностей возрастных ря-
дов коренных разновозрастных био-
геоценозов еловых формаций явля-
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ется наиболее важной позицией в из-
учении динамических характеристик 
коренных девственных лесов, а сами 
динамические позиции представляют 
собой показатели, учет которых не-
посредственно связан с показателями 
отнесения биогеоценозов к опреде-
ленному положению в системе града-
ций устойчивости лесных сообществ 
(Стороженко, 2007). В этой связи все 
представленные ниже сведения имеют 
важное значение для характеристик 
устойчивости биогеоценозов (Сторо-
женко, 2007; Стороженко и др., 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В табл. 2 представлены лесовод-
ственные показатели проанализи-
рованных биогеоценозов, располо-
женных в различных подзонах тайги 
и имеющих различные динамические 
параметры возрастных рядов. Во всех 
биогеоценозах, принятых к изучению, 
представительство ели в составе дре-
востоев не опускается ниже восьми 
единиц, всегда присутствует береза, 
осина, иногда сосна. В еловых массивах 
востока Костромской обл. заповедника 
«Кологривский лес», находящегося на 

Таблица 2. Лесоводственные характеристики некоторых биогеоценозов коренных разновозрастных лесов таежной зоны 
Европейской России

№ 
п/п Регион, лесхоз Состав, 

рельеф
Тип 
леса Полнота Бонитет ПЛ ПД ПКР

Подзона северной тайги, Мурманская и Архангельская области

1
Кандалакшский 

лесхоз, 
Нямозерское л-во

10Е + С, Б, 
слабый 
склон

Мш-баг-
чер-мор 0.5 V Б, Мж,

Ив Е, С Чер, бр, мор, 
баг

2 Северодвинский 
л-з

10Е + Б, С, 
ровный

Бр-чер-
зм-cф 0.6 IV Б, С, Мж, 

Рб Е, С Чер, бр, мхи, 
вод, сф

Подзона средней тайги, Ленинградская и Вологодская области

3 Резерват 
«Вепсский лес»

10Е + Ос,
склоновый

Май-
кис-чер 0.8 II-III Ос, Б, Рб Е Май, чер, 

кис, сед, коп

4 Андомский лесхоз, 
урочище «Атлека» 

10Е + С, Б,
склоновый

Чер-кис-
май 0.7 II-III Рб, Б,

Мж Е Чер, кис, бр, 
пап, мхи

Подзона южной тайги, Тверская и Костромская области

5
Заповедник 

«Кологривский 
лес»

10Е + Б, Пх,
ровный Кис-чер 0.8 I Рб, Б Е,

Пх Чер, кис, пап

6
Центрально-

Лесной 
заповедник

8Е1Ос1Б,
ровный Кис-чер 0.8 I Б, Ос Е Кис, седм, 

пап, чер

Обозначения. Тип леса: Мш — мшистый, баг — багульниковый, мор — морошковый, чер — черничный, бр — брусничный, 
май — майниковый, зм — зеленомошный, сф — сфагновый, кис — кисличный. ПЛ — подлесок: Б — береза, Рб — рябина, 
Ос — осина, Мж — можжевельник. ПД — подрост: Е — ель, С — сосна, Пх — пихта. ПКР — напочвенный покров: вод — 

водяника, сед — седмичник, коп — копытень, пап — папоротники.
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600 км восточнее Центрально-Лесного 
заповедника, в составе ельников всег-
да присутствует пихта.

От северной тайги к южной возрас-
тает производительность древостоев 
от V до I бонитета и увеличивается их 
полнота от 0.5 до 0.8-0.9, что опреде-
ляет увеличение запасов стволовой 
древесины от северной тайги к юж-
ной от 4 до 8 раз (табл. 2). Возрастные 
структуры древостоев следует рассма-
тривать как базовый консорт, опре-
деляющий все особенности строения 
других консортов фитоценоза, в том 
числе комплексы дереворазрушающих 
грибов биотрофного и ксилотрофного 
комплексов, определяющих поражен-
ность деревьев гнилевыми фаутами 
и их отпад из состава древостоев в со-
став мортценоза, структуры естествен-
ного возобновления. В табл. 3 приве-
дены данные количества деревьев и их 
объемов в возрастных поколениях воз-
растных рядов еловых древостоев каж-
дой подзоны тайги.

Из данных табл. 3 видно, что био-
геоценозы, различающиеся по дина-
мическим характеристикам, в разново-
зрастных лесах с полными возрастны-
ми рядами, разным количеством дере-
вьев различных возрастов и диаметров 
в возрастных поколениях, различны по 
числу деревьев и объемам в структуре 
возрастных рядов древостоев. 

Одновременно с определением 
объемов деревьев в возрастных поко-

лениях возрастных рядов древостоев 
определены объемы древесного отпа-
да, относящегося к тем же древосто-
ям и сгруппированного во временных 
градациях по стадиям разложения 
(табл. 3).  

Древесный отпад разделяется на 
две группы: текущий древесный отпад 
и валеж. Текущий древесный отпад — 
деревья, входящие в состав древостоя 
биогеоценоза и относящиеся к катего-
риям усыхающих, свежего и старого 
сухостоя. Деревья категории усыхаю-
щих отнесены к текущему древесному 
отпаду, поскольку не способны перей-
ти в более высокую категорию состоя-
ния. В категорию валежа входят ство-
лы деревьев ветровала и бурелома, ле-
жащие на земле и зависшие на других 
деревьях (табл. 3). 

Ставя целью рассмотрение дина-
мики сукцессионного процесса лесно-
го сообщества в более расширенном 
восприятии, нежели по изменениям 
объемов деревьев в возрастных по-
колениях в пределах возрастного ряда 
древостоя фитоценоза, необходимо 
поставить в один временной ряд по-
казания объемов деревьев всех ком-
понентов биомассы древостоя на всех 
этапах динамики его преобразова-
ний. В этот временной ряд будут вхо-
дить в порядке последовательности: 
ретроспективные значения объемов 
валежа от последних до первых ста-
дий разложения валежа — до 40-60 
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лет в ретроспективу, далее объемы 
деревьев текущего древесного отпада, 
распределенные по категориям отпада 
(усыхающие, свежий и старый сухо-
стой) и далее — объемные показатели 
деревьев живого состояния в преде-
лах возрастных поколений. Рассма-
тривая движение объемов массы дере-
вьев различного состояния древостоя 
в общем временном тренде, можно 
определять динамику сукцессионно-
го развития лесного биогеоценоза от 
его ретроспективных значений до двух 
возрастных поколений в перспективу 
на несколько возрастных поколений. 
В табл. 3 приведены объемные показа-
тели сукцессионной динамики биогео-
ценозов, принятых для изучения. 

Подзона северной тайги  
Биогеоценоз ПП 1. Распределение 

деревьев в возрастных поколениях по 
их количеству имеет один эксцесс в се-
редине возрастного ряда с некоторым 
убыванием их числа в области более 
молодых и более старых возрастных 
поколений. Такая же тенденция про-
слеживается и в распределении объ-
емов деревьев. И. И. Гусев (1964) от-
носил ельники, имеющие один эксцесс 
возрастания объемов деревьев в сере-
дине возрастного ряда, к климаксовым 
фазам динамики. Такого же мнения 
придерживаются В. Н. Сукачёв («вы-
работавшиеся» биогеоценозы) (1964), 
С. А. Дыренков (1984), Исаев и др. 

(2008). Мы принимаем эти оценки как 
неоспоримые с точки зрения текущего 
фазового состояния лесного сообще-
ства. По структуре древостой имеет 
абсолютно разновозрастное строение. 
Анализ распределения объемов ство-
лов валежа по стадиям разложения 
показывает значительные общие его 
величины к запасу древостоя (60.8%) 
и постепенное увеличение запасов ва-
лежа к четвертой стадии разложения, 
то есть в ретроспективу до 30–40 лет. 
Эти объемы в сукцессионном ряду те-
кущего возрастного ряда лесного сооб-
щества наглядно демонстрируют при-
сутствие 40 лет назад эксцесса объ-
емов старовозрастных деревьев, пере-
шедших в структуру валежа.

В подтверждение этого факта ука-
зывают значительно большие средние 
диаметры деревьев валежа по отно-
шению к среднему их значению для 
всех деревьев древостоя. Существую-
щий эксцесс объемов деревьев в пер-
спективе от 40 до 80 лет приблизит 
древостой к фазе дигрессии, в которой 
биогеоценоз будет находиться доволь-
но длительное время. На то, что этот 
процесс завершился, указывают и не-
значительные по объемам величины 
текущего древесного отпада. К это-
му времени довольно большое коли-
чество деревьев молодых поколений 
вероятнее всего могут сформировать 
новый эксцесс в середине возрастного 
ряда, который займет место текуще-
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го эксцесса. Если в ход сукцессионно-
го процесса не вмешаются какие-либо 
экзогенные или эндогенные факторы 
дестабилизации древостоя, динамика 
формирования структур леса повторит 
текущее состояние биогеоценоза. С по-
зиций расширенной динамической 
оценки структур биогеоценозов при 
таком распределении величин объ-
емов живых деревьев и древесного от-
пада мы рассматриваем биогеоценоз 
как пульсирующий по формированию 
эксцессов объемов деревьев в доволь-
но большом временном пространстве 
с периодичностью около 120 лет. Таким 
образом, его фазовое положение может 
быть охарактеризовано как демутаци-
онно–климаксово–дигрессивное в дли-
тельном временном пространстве.

Биогеоценоз ПП 2 имеет самый 
длинный возрастной ряд, включающий 
десять возрастных поколений с пре-
дельными для ели возрастами первого 
поколения — до 380–400 лет — и относи-
тельно выровненные величины количе-
ства деревьев в возрастных поколениях 
с некоторыми перепадами значений. 
Но по объемным показателям древо-
стой явно стремится к фазе дигрессии, 
имея во второй половине возрастного 
ряда почти 75% запаса древостоя, при 

этом средний возраст древостоя равен 
263 года, что по возрастным значени-
ям ассоциируется с четвертым возраст-
ным поколением (240–280 лет) старо-
возрастной части лесного сообщества.

Можно говорить, что на протяже-
нии следующих 120 лет в древостое бу-
дут происходить постоянные вывалы 
деревьев старовозрастной части лесно-
го сообщества, пополняющие объемы 
валежа по стадиям разложения. Этому 
будут в большой мере способствовать 
значительные уровни поражения дере-
вьев в первых старовозрастных поколе-
ниях возрастного ряда древостоя, до-
стигающие почти 80% деревьев в воз-
растных поколениях от 240 до 400 лет 
(табл. 4). Одновременно с этим можно 
видеть относительно равномерное рас-
пределение объемов валежа по стади-
ям разложения с некоторым увеличе-
нием в четвертой стадии разложения. 
Можно ожидать, что долгое время дре-
востой будет находиться в состоянии 
дигрессии, постепенно освобождаясь от 
старовозрастных деревьев и регулярно 
пополняя объемы древесного отпада, 
в том числе валежа по стадиям его раз-
ложения. По структуре древостой так-
же имеет абсолютно разновозрастное 
строение.
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Подзона средней тайги
Биогеоценоз ПП 3 имеет явно вы-

раженную демутационную структуру 
восходящего ряда как по числу, так 
и по объемам стволовой древесины, 
включающего 8 возрастных поколений. 
Очевидно, что в недалеком прошлом 
в биогеоценозе произошел спонтан-
ный вывал старовозрастного поколе-
ния древостоя и на его месте сформи-
ровались три последних молодых поко-
ления, включая подрост. На такой ход 
сукцессии указывают большие объемы 
деревьев в первых трех возрастных по-
колениях и значительные объемы де-

ревьев последних двух молодых поко-
лений, сформировавшихся из подроста 
на месте развалившихся старовозраст-
ных поколений. Этот факт подтверж-
дается и большими объемами валежа 
2–4 стадий разложения, образовавше-
гося после спонтанных вывалов более 
10 лет назад, и небольшими уровнями 
пораженности первых трех возрастных 
поколений, освободившихся от зна-
чительного количества пораженных 
деревьев. В перспективе через 80-100 
лет структура возрастного ряда приоб-
ретет один эксцесс большого объема 
стволовой массы, как в биогеоценозе 1, 

Таблица 4. Пораженность деревьев дереворазрушающими грибами биотрофного комплекса в возрастных поколениях 
возрастных рядов биогеоценозов

№ 
п/п Пораженность по возрастным поколениям: доля деревьев в поколении, %, в том числе К-Д

Общая
К-Д До 40 41–80 81–120 121–160 161–200 201–240 241–280 281–320 321–360 361–400

Подзона северной тайги

1 18.1
42-58

0
0

Ед.
Ед-0

4
Ед-4

22
7-15

17
11-6

20
9-11

34
10-24

50.0
17-33 – –

2 42.6
54-46

0
0

Ед.
Ед-0

13
10-3

15
Ед-15

39
30-9

43
22-21

70
24-46

50
21-29

77
31-46

63
29-34

Подзона средней тайги

3 18.6
44-56

0
0

9
5-4

4
1-3

12
6-6

Ед
Ед

25
12-13

28
18-10

30
15-15 – –

4 15.2
42-58

0
0

0
0

6
6-0

11
0-11

17
0-17

10
0-10

30
15-15

20
10-10

33
0-33 –

Подзона южной тайги

5 29.4
64-36

0
0

15
10-5

28
14-14

32
25-7

33
11-22

56
43-13

44
44-0 – – –

6 18.8
52-48

0
0

16
4-12

22
13-9

19
8-11

19
13-6

9
0-9.1 – – – –

Обозначения. Тип гнили: К — коррозионная, Д — деструктивная.
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но с гораздо большими значениями за-
пасов древесины. По структуре древо-
стой относится к относительно разно-
возрастным сообществам восходящего 
ряда.

Биогеоценоз 4, напротив, имеет 
два эксцесса числа деревьев в третьем 
и шестом возрастных поколениях. В то 
же время по объемам древесины дре-
востоя демонстрирует явную тенден-
цию к переходу в стадию дигрессии, 
имея более 70 м3 во втором и третьем 
возрастных поколениях, приближаю-
щихся к предельному возрасту ели для 
условий этого биогеоценоза. При этом 
анализ величин объемов валежа по 
стадиям его разложения в течение 25–
35 лет в ретроспективу показывает по-
вышенные объемы древесного отпада 
из первых двух поколений биогеоце-
ноза в прошлые почти 30 лет, что под-
тверждается и большими значениями 
диаметров валежа по сравнению с жи-
выми деревьями древостоя, и незначи-
тельными для предельных возрастных 
поколений уровнями поражения жи-
вых деревьев дереворазрушающими 
грибами биотрофного комплекса. В те-
чение 40–80 лет в биогеоценозе в оче-
редной раз произойдут значительные 
вывалы старовозрастных деревьев. По 
структуре биогеоценоз имеет отно-
сительно разновозрастную структуру 
нисходящего ряда.

Подзона южной тайги
Биогеоценоз ПП 5 по количеству 

деревьев в последних возрастных по-
колениях (от 40 до 160 лет) с суммар-
ным количеством 78.7% от всех дере-
вьев биогеоценоза также можно было 
бы отнести к демутационной фазе ди-
намики. Однако по объемам стволовой 
древесины этот биогеоценоз более пра-
вильно отнести к дигрессивному со-
стоянию, поскольку первые два поко-
ления составляют 58,8% от общего за-
паса древостоя. Биогеоценоз относит-
ся к дигрессивной фазе динамики нис-
ходящего ряда, но в перспективе до 80 
лет, с накоплением объемов стволовой 
древесины деревьями текущих моло-
дых поколений и постепенного вывала 
старовозрастных деревьев приобретет 
черты структуры, близкой к климак-
су (см. раздел «Объекты и методы»). 
В биогеоценозе обращает на себя вни-
мание огромные объемы валежа пер-
вой стадии разложения и старого сухо-
стоя, по времени образования связан-
ные друг с другом. В структуре древо-
стоя в течение небольшого временного 
отрезка (последние пять-десять лет) 
перешло в отпад бывшее первое воз-
растное поколение древостоя. Причи-
ны такого спонтанного вывала неясны, 
и в следующие примерно 40 лет снова 
произойдут значительные по объемам 
вывалы в настоящих двух первых по-
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колениях, включающих около 60% 
старовозрастных, в значительной сте-
пени пораженных биотрофными гри-
бами, деревьев. В настоящее время по 
структуре возрастного ряда биогеоце-
ноз имеет абсолютно разновозрастную 
структуру нисходящего ряда.

Биогеоценоз ПП 6 имеет самый ко-
роткий возрастной ряд среди иссле-
дуемых древостоев и по количеству 
деревьев в возрастных поколениях 
возрастного ряда относится к демута-
ционным лесным сообществам. В до-
вольно далекой ретроспективе, более 
100 лет назад, в древостое произошел 
вывал значительного количества дере-
вьев и на его месте из подроста возник 
молодняк, который в настоящее время 
составляет более половины всего коли-
чества деревьев в биогеоценозе — 4 и 5 
поколения. Структуру валежа в теку-
щий период составляют стволы посте-
пенного вывала из всех возрастных по-
колений древостоя, на что указывают 
почти равные диаметры стволов вале-
жа и живых деревьев. По объемам де-
ревьев в возрастных поколениях дре-
востой также относится к демутацион-
ной фазе динамики, однако приближа-
ющейся к климаксу или находящийся 
в его сфере (поле флуктуации климак-
са). В этой позиции понятно одно важ-
ное обстоятельство — на протяжении 
длительного периода времени в дре-
востое будут происходить постоянные 

в течение долгого периода, значитель-
ные вывалы деревьев старших возрас-
тов с образованием древесного отпа-
да крупных диаметров разных стадий 
разложения. По структуре возрастного 
ряда биогеоценоз относится к относи-
тельно разновозрастному лесному со-
обществу восходящего ряда. 

Механизм участия дереворазруша-
ющих грибов в формировании структур 
возрастных рядов и в сукцессионном 
движении лесного сообщества к состо-
янию наивысшей «выработанности» 
(Сукачёв, 1964) выражается в пораже-
нии деревьев, в значительной степени 
утративших иммунитет, ослабленных, 
входящих в состав разных возрастных 
поколений, но в особенности в состав 
наиболее старших поколений. В этих 
поколениях поражение деревьев мо-
жет достигать значительных величин 
по количеству пораженных деревьев, 
составляя в отдельных случаях 60-
80% от общего количества на 1 га. При 
развитии гнилей до III–IV стадии ство-
лы и корни деревьев теряют механи-
ческую прочность и деревья переходят 
в категорию древесного отпада. Имен-
но поэтому в разновозрастных лесных 
сообществах особенно дигрессивных 
фаз динамики в составе древесного 
отпада, валежа присутствует большое 
количество деревьев крупных диаме-
тров. Причиной усыхания и перехода 
в древесный отпад деревьев более мел-
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ких диаметров в большинстве случаев 
являются конкурентные отношения 
в динамике развития биогеоценозов. 

Для более молодых деревьев сни-
жаются величины пораженности 
в возрастных поколениях. Далеко не 
всегда эта тенденция носит равномер-
ный характер, как, например, в древо-
стое биогеоценоза 5 (заповедник «Ко-
логривский лес»). Понятно, что чем 
выше пораженность деревьев в воз-
растном поколении, тем больше дере-
вья подвержены вывалам и переходят 
в древесный отпад. По нашим данным, 
80% валежа ели крупных диаметров 
имеет гнили коррозионного или де-
структивного типов III–IV стадий раз-
ложения.

Средние величины пораженности 
древостоев в целом имеют самые раз-
личные величины, но наивысшие ве-
личины присущи биогеоценозам ди-
грессивных фаз динамики, как, напри-
мер, в древостое ПП 2, пораженность 
которого самая высокая среди пред-
ставленных биогеоценозов — 41.8%. 
Вместе с тем даже такие величины по-
раженности коренных разновозраст-
ных лесов не характеризуют древостои 
как «больные». 

Природная необходимость участия 
дереворазрушающих грибов в гене-
зисе лесных сообществ заключается 
в том, что этот эндогенный гетеро-
трофный консорт определен эволюци-
ей на формирование и поддержание 

баланса биомассы лесного сообщества 
в процессе его сукцессионного разви-
тия. Грибы биотрофного комплекса 
участвуют в этом процессе через фор-
мирование гнилевых фаутов стволов 
и корней живых деревьев и отпад де-
ревьев из состава древостоя в струк-
туру валежа, грибы ксилотрофного 
комплекса — через разложение ство-
лов древесного отпада до состояния 
гумуса. Оба процесса согласованы во 
временных и объемных параметрах 
и как единое целое являются одним 
из основных условий формирования 
устойчивости лесных сообществ при 
постоянном воздействии различных 
факторов, в большинстве случаев спро-
воцированных экзогенными климати-
ческими воздействиями. 

Таким образом, приведенные ис-
следования позволяют сделать ряд вы-
водов по результатам анализа структур 
коренных ельников таежной зоны Ев-
ропейской России.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Рассмотрены особенности структур 
возрастных рядов коренных разново-
зрастных ельников наиболее характер-
ных и производительных для ели ти-
пов условий произрастания различных 
подзон таежной зоны. Все представ-
ленные лесные сообщества имеют раз-
ные соотношения количества и объ-
емов деревьев в возрастных поколени-
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ях возрастных рядов и, как следствие, 
разное положение в сукцессионной ди-
намике развития.

От северной тайги к южной возрас-
тает производительность древостоев 
от V до I бонитета и увеличивается их 
полнота от 0.5 до 0.8-0.9, что опреде-
ляет увеличение запасов стволовой 
древесины от 4 до 8 раз. Возрастные 
структуры древостоев следует рассма-
тривать как базовый консорт, опре-
деляющий все особенности строения 
других консортов фитоценоза, в том 
числе комплексы дереворазрушающих 
грибов биотрофного и сапротрофного 
комплексов, определяющих поражен-
ность деревьев гнилевыми фаутами 
и их отпад из состава древостоев в со-
став мортценоза.

Для более расширенного воспри-
ятия сукцессионного процесса лесно-
го сообщества необходимо поставить 
в один временной ряд показания объ-
емов деревьев всех компонентов био-
массы древостоя на всех этапах дина-
мики его преобразований в порядке по-
следовательности: 1) ретроспективные 
значения объемов валежа от послед-
них до первых стадий разложения — 
до 40-60 лет в ретроспективу, 2) объ-
емные показатели деревьев живого 

состояния в пределах возрастных по-
колений, 3) объемы деревьев текуще-
го древесного отпада, распределенных 
по категориям отпада (усыхающие, 
свежий и старый сухостой). Таким об-
разом, представляется возможность 
определения динамики сукцессионно-
го развития лесного биогеоценоза от 
2-3 поколений в ретроспективу и до не-
скольких возрастных поколений в пер-
спективу.

Участие грибов дереворазрушаю-
щих комплексов биотрофов и сапротро-
фов как эндогенного гетеротрофного 
консорта в генезисе лесных сообществ 
определено эволюцией на формирова-
ние и поддержание баланса биомас-
сы лесного сообщества в процессе его 
сукцессионного развития. Грибы био-
трофного комплекса участвуют в этом 
процессе через формирование гниле-
вых фаутов стволов и корней живых 
деревьев и отпад деревьев из состава 
древостоя в структуру валежа, грибы 
сапротрофного комплекса — через раз-
ложение стволов древесного отпада до 
состояния гумуса. Оба процесса согла-
сованы во временных и объемных па-
раметрах и как единое целое являются 
одним из основных условий формиро-
вания устойчивости лесных сообществ.
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Relevance. The article discusses various options for assigning forest biogeocenoses to a certain dynamic 
position in the successional field of their development. The proposed method for dynamic assessment of 
the position of forest creates the possibility of assessing the total movement of tree volumes in the age 
generations of the age range of the forest biogeocenosis the possibility of analyzing the past changes in the 
age structure of the biogeocenosis and predicting its future development for a very distant future.

 Material and methods. The objects of research are native virgin spruce biogeocenoses of different 
ages in the northern taiga of the Kandalaksha forestry enterprise of the Nyamozersky forestry of the 
Murmansk region, the Severodvinsky forestry enterprise of the Arkhangelsk region; middle taiga spruce 
forests of the Vepssky forest reserve, Leningrad region. and the tract “Atleka” of the Andomsky forestry of 
the Vologda region; southern taiga spruce forests of the Kologrivsky forest reserve Kostroma region and 
the Central Forest Biosphere Reserve in the Tver region. The author studied the features of the structures 
of the age series of spruce forests, the most typical and productive types of growing conditions for spruce.

Results and conclusion. All represented forest communities have different ratios of the number and 
volume of trees in the age generations of the age series and, as a consequence, different positions in the 
successional dynamics of development. Wood-destroying fungi of the biotrophic complex, as an endogenous 
structure of the forest community, actively participates in the dynamic processes of its development at all 
stages of its successional movement. The infection of trees by fungi of this complex increases from the 
last generations to the first to the maximum values in the oldest trees of the first generation. The dynamic 
position of the indigenous virgin forest community of different ages can be described with a wider range 
of assessments of the dynamics of its development in retrospect and perspective in terms of the ratio 
of quantitative and volumetric indicators of age generations of age series than in terms of the current 
structure of the age series. When assessing the successional stage of the forest community, it is necessary 
to take into account the quantity (volumes) and structure of the deadwood.

Key words: forest biogeocenoses, successions age, sustainability of forests, series and generations, 
deadwood, wood-destroying fungi
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