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В статье дана оценка динамики растительности и изменений запасов почвенного углерода в хвойно-
широколиственных лесах Северо-Западного Кавказа в ходе послерубочной сукцессии. Эта пробле-
ма актуальна в связи с изменением климата и вкладом лесных экосистем в сток углерода. Объекты
исследования – хвойно-широколиственные леса Северо-Западного Кавказа (Кавказский биосфер-
ный заповедник и Апшеронское лесничество в верховьях р. Белой и р. Пшехи) на разных стадиях
восстановительной сукцессии пихтово-буковых лесов. На основе эколого-ценотической классифи-
кации выделены и описаны три стадии: ранняя – осиново-грабовые жимолостно-мелкотравные со-
общества, переходная – буково-пихтово-грабовые мелкотравные сообщества, поздняя – пихтово-
буковые мертвопокровные сообщества. Дана оценка условий местообитаний стадий восстанови-
тельной сукцессии по результатам многомерного анализа геоботанических описаний с использова-
нием экологической шкалы Г. Элленберга. Проведен анализ кислотности, содержания углерода,
азота и запасов углерода в почвах с применением современных методов. Выявлено, что на поздней
стадии сукцессии, представленной буково-пихтовыми лесами, происходит возрастание запасов
почвенного углерода в подстилке и их снижение в гумусовом горизонте. Эти разнонаправленные
изменения в верхних горизонтах почв обусловлены доминированием древесных растений, форми-
рующих опад низкого качества. Дополнительным объяснением снижения запасов почвенного угле-
рода является отсутствие трав на поздней стадии сукцессии. Отношение C : N в гумусовом горизон-
те регулируется не только качеством опада, но и биомассой дождевых червей. Выявлено сходство
трендов, установленных на основе количественной оценки почвенных показателей и с применени-
ем экологической шкалы Г. Элленберга, в изменении характеристик местообитаний.
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Лесной растительный и почвенный покров
формируются в тесных взаимосвязях, оценка ко-
торых имеет огромную прогностическую цен-
ность. Эта проблема приобрела особую актуаль-
ность в настоящее время в связи с изменениями
климата и значительным вкладом лесов в сток уг-

лерода. Ряд работ демонстрирует накопление уг-
лерода на поздних стадиях сукцессий в старовоз-
растных лесах (Luyssaert et al., 2008; Lewis et al.,
2009), в том числе в почвах (Zhou et al., 2006;
Framstad et al., 2013). Около 73% почвенного угле-
рода аккумулируется именно в лесах (Vashum et al.,
2012), и изменение содержания углерода в почвах
связано с сукцессионной динамикой лесов. Виды
доминирующих растений, составляющих сооб-
щества разных стадий сукцессии лесов, влияют

1 Исследования выполнены при финансовой поддержке Рос-
сийского научного фонда (16–17–10284) и программы Пре-
зидиума РАН (0110–2018–0005) в рамках государственного
задания ЦЭПЛ РАН (АААА-А18-118052400130-7).
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на характеристики местообитаний, такие как
освещенность, влажность, температура, кислот-
ность, богатство почв азотом и другими элемен-
тами питания, что оказывает воздействие на спо-
собность почв аккумулировать углерод.

На территории России леса представлены мо-
заикой различных сукцессионных стадий, однако
результатов исследований, на основании которых
можно сделать определенные заключения о связи
между сукцессионным статусом лесов разных ти-
пов и закономерностями накопления почвенного
углерода в них, явно недостаточно. Горные леса
занимают около 40% покрытой лесом площади
России (Луганский и др., 2010), и оценка связи
между уровнем аккумуляции углерода в почвах
этих лесов и их сукцессионным статусов является
важной фундаментальной и прикладной задачей.

Цель данной работы – оценить динамику расти-
тельности, содержания и запасов углерода в почвах
хвойно-широколиственных лесов Северо-Западно-
го Кавказа в ходе послерубочной сукцессии.

Для достижения поставленной цели решались
следующие задачи:

дать оценку динамики растительности в ходе
послерубочной сукцессии;

оценить условия местообитаний на разных
стадиях сукцессий с применением метода эколо-
гических шкал;

дать оценку динамики кислотности, содержа-
ния азота и углерода в почве в ходе сукцессии;

дать оценку динамики запасов углерода в поч-
вах в ходе сукцессии лесов.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Объекты исследований расположены на тер-

ритории Кавказского биосферного заповедника
и Апшеронского лесничества в верховьях рр. Белой
и Пшехи. Высота над уровнем моря 650–700 м.
Среднегодовая температура составляет 9.3°С (по
данным метеостанции в пос. Гузерипль с 2009–
2018 гг.), годовое количество осадков – 1200 мм. В
геолого-геоморфологическом отношении район
исследования входит в область северной сланце-
вой депрессии (Гузерипльский прогиб), характе-
ризующейся широким распространением глини-
стых сланцев юрского возраста, алевритов и пес-
чаников (Геология …, 1968).

Для выявления влияния сукцессионного ста-
туса лесов на свойства почв выбран простран-
ственно-временной ряд демутационной сукцес-
сии буково-темнохвойных лесов среднегорного
пояса Северо-Западного Кавказа на почвообра-
зующих породах сходного валового и грануломет-
рического состава (Горнов и др., 2018).

По эколого-флористической классификации
леса района исследования относятся к ассоциа-
ции Ilici colchicae-Abietetum nordmannianae Korot-
kov et Belonovskaja, 1987 союза Vaccinio-Fagion ori-
entalis (Zohary, 1973) Passarge, 1981 класса Querco-
Fagetea Br.-Bl. et Vlieger, 1937 (Биота экосистем …,
1990). Изученные сообщества пространственно-
временного ряда хвойно-широколиственных ле-
сов нами были условно разделены на три стадии
восстановительной сукцессии – раннюю, пере-
ходную и позднюю. На ранней стадии демутаци-
онной сукцессии в древесном пологе доминирует
Carpinus betulus с примесью Populus tremula, Quer-
cus petraea, Cerasus avium, травяной ярус представ-
лен мелкотравьем. В почвенном покрове распро-
странены буроземы (World …, 2014). Подстилка
маломощная, деструктивного типа. В древостое
переходной стадии в верхний подъярус выходят
позднесукцессионные виды – Fagus orientalis и
Abies nordmanniana. Нижний подъярус формиру-
ют раннесукцессионные виды деревьев – Carpinus
betulus, Populus tremula, Quercus petraea и Betula pu-
bescens, в напочвенном покрове происходит раз-
витие неморального мелкотравья. В почвенном
покрове распространены буроземы, встречаются
буроземы глееватые (Cambisols Dystric, по WRB,
2014). На поздней стадии древесный ярус состоит
из Fagus orientalis и Abies nordmanniana, напочвен-
ный ярус мертвопокровный. В почвенном покро-
ве распространены буроземы глеевые. Наблюдае-
мое оглеение типично для почв района исследова-
ния и определяется избыточным поверхностным
переувлажнением (Зонн, 1950). Признаки оглее-
ния выражены более ярко на третьей стадии сук-
цессии с преобладанием бука, отличающегося
низкой интенсивностью транспирации (Кrämer,
2009; Gebauer, 2010). Почвы всех трех стадий сук-
цессии развиваются на элювии глинистых слан-
цев (Голгофская и др., 1967).

В летне-осенний период 2016 г. было заложено
9 пробных площадей (ПП), размером 50 × 50 м,
по 3 в лесах каждой стадии сукцессии. На каждой
пробной площадке выполнялось сплошное изме-
рение деревьев выше 1.5 м. Оценивалась высота
(лазерный высотомер Nikon Forestry Pro), абсо-
лютный возраст (возрастной бурав) и окружность
стволов (рулетка). На основе полученных данных
определен запас стволовой древесины всех видов
деревьев на основе Справочника лесотаксацион-
ных нормативов для Северного Кавказа (1995).

Для оценки внутрибиогеоценотической неод-
нородности почв на каждой пробной площади за-
кладывались опорные разрезы, откуда отбира-
лись образцы подстилки (с разделением ее на
подгоризонты L, F, H) и минеральных горизонтов
почв (каждые 10 см). Кроме того, каждую проб-
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ную площадь размером 0.25 га делили на 25 квад-
ратов (0.01 га) и с помощью почвенного бура от-
бирали по 3 усредненных образца по горизонтам
(L, FH, A, АВ, B) путем смешивания 8 единичных
проб из каждого горизонта. Для подготовки
усредненных образцов не использовался только
квадрат, в котором закладывался опорный разрез.
Для пересчета запасов углерода на каждой проб-
ной площади отобраны образцы подстилки с ис-
пользованием рамки размером 0.25 × 0.25 м в трех-
кратной повторности. При расчете запасов углеро-
да пользовались методическими указаниями по
количественному определению объема поглоще-
ния парниковых газов (Распоряжение …, 2017).

Определение плотности почв проводилось с по-
мощью отбора образцов с использованием бюкса. В
лабораторных условиях образцы почв и подстилки,
отобранные для пересчета запасов, высушивали до
воздушно-сухого состояния и взвешивали. Почвен-
ные образцы, отобранные для определения физи-
ко-химических свойств почв, в лабораторных усло-
виях высушивали, просеивали через сито 2 мм.
Актуальную кислотность (рН) измеряли потен-
циометрически в водной вытяжке. Обменную
кислотность определяли в вытяжках однонор-
мального раствора KCl титрованием до pH = 7.8
(Теория …, 2006). Оценка содержания органиче-
ского углерода и общего азота проводилась на
CHN-анализаторе (ЕА 1110 (CHNS-O)). Для опре-
деления содержания доступных для биоты соедине-
ний элементов питания образцы почв обрабатыва-
ли одномолярным раствором CH3COONH4 (pH =
= 4.65) (Halonen et al., 1983; Christensen et al., 1989).
Содержание металлов определяли методом атомно-
абсорбционной спектрофотометрии (AAnalyst 800
spectrometer).

Сбор и обработка геоботанических материа-
лов, полученных в ходе исследований, проведены
по общепринятым методикам (Методические
подходы …, 2010). Сукцессионный статус лесов
оценивали по индикаторам, которые разработа-
ны отечественными популяционными биологами
(Смирнова и др., 1988, 2006; Евстигнеев и др.,
1992). К основным индикаторам относятся пол-
ночленность видового набора деревьев (как ос-
новных ценозообразователей) и онтогенетиче-
ский состав их популяций (Горнов и др., 2018).

На каждой пробной площади проведены учеты
численности дождевых червей по стандартной
методике (Гиляров, 1987). Первоначально обсле-
довалась подстилка, из которой выбирали все най-
денные черви, затем проведена послойная раскопка
почвы до глубины встречаемости червей (на Кав-
казе, как правило, не более 40 см).

Экологические характеристики местообитаний
растительных сообществ (N – богатство почвы
азотом; R – почвенная кислотность; L – освещен-
ность; F – увлажнение почвы; T – температура) по-
лучены как средневзвешенные баллы по соответ-
ствующим характеристикам видов согласно эколо-
гической шкале Г. Элленберга (Ellenberg, 1996).

Латинские названия сосудистых растений
приведены по С.К. Черепанову (1995), мхов – в
соответствии со списком (Ignatov et al., 2006). Со-
общества типизированы на основе работы
“Определитель типов леса Европейской России”
(www.cepl.rssi.ru/bio/forest/). Для выявления осо-
бенностей сообществ разных стадий демутацион-
ной сукцессии исследованных лесов Северо-За-
падного Кавказа проведено сопоставление их
эколого-ценотического состава. Выделено шесть
эколого-ценотических групп: Br – бореальные
виды; Nm – неморальные; MFr – лугово-опушеч-
ные; Nt – нитрофильные; Qx – байрачные; Rock –
скальные.

На каждой пробной площади заложены по
3 геоботанические площадки размером 20 × 20 м,
всего выполнено 27 описаний. На геоботаниче-
ских площадках учтены все виды сосудистых рас-
тений и мхов, определено общее покрытие по
ярусам. Балльная оценка покрытия–обилия вы-
полнена с использованием шкалы Браун-Бланке.
Ординацию геоботанических описаний проводи-
ли с помощью многомерного неметрического
шкалирования в среде статистического програм-
мирования R (www.R-project.org). Использовали
матрицу расстояний Брея–Кертиса – перед орди-
нацией данные преобразовали следующим обра-
зом: баллы покрытия для древесных пород заме-
нили площадями поперечных сечений (м2 га–1),
затем обилие всех видов стандартизировали пу-
тем деления на максимальные значения. Всего в
ординационом анализе участвовало 74 вида сосу-
дистых растений, мхов и лишайников (виды,
встреченные менее чем на 3 площадках, из анали-
за исключили). Для интерпретации ординацион-
ной диаграммы строили корреляционные векто-
ры экологических шкал, видового богатства по
ярусам, высоты и возраста древесных пород.

Для оценки влияния стадии сукцессии на поч-
венные характеристики применяли v-критерий
(Husson, 2017; Лукина и др., 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Растительность

Анализ сообществ идентифицированных ста-
дий восстановительной сукцессии по экологиче-
ским шкалам Г. Элленберга (Ellenberg, 1996) поз-
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волил определить наиболее значимые факторы
для функционирования растительности на объек-
тах исследований: освещенность, увлажнение,
кислотность/щелочность и богатство почвы азо-
том. На рис. 1 изображены векторы экологических
факторов, рассчитанные по шкалам Г. Элленбер-
га, которые наиболее четко отражают экологиче-
скую дифференциацию стадий сукцессии. Длина
и направление векторов отражают степень корре-
ляции факторов с осями, но не являются регрес-
сионными прямыми.

Многомерный анализ геоботанических опи-
саний разных стадий демутационной сукцессии
по экологическим шкалам Г. Элленберга (рис. 1)
выявил приуроченность раннесукцесионных со-
обществ (осиново-грабовые жимолостно-мел-
котравные) к участкам с повышенной освещен-
ностью, низкой кислотностью, высоким увлажне-
нием и богатством почвы азотом по сравнению с
сообществами переходной (буково-пихтово-
грабовые мелкотравные) и поздней (пихтово-бу-
ковые мертвопокровные) стадиями. Во флоре
раннесукцесионных сообществ выше доля све-
толюбивых, влаголюбивых, нитрофильных и
теплолюбивых средиземноморских и субсреди-
земноморских видов по сравнению с флорой со-

обществ переходной и поздней стадий. На ран-
ней стадии проективное покрытие травяно-ку-
старничкового яруса достигает 20–25(35)%.

Важно отметить, что сообщества переходной
стадии по всем экологическим факторам занима-
ют промежуточное положение между сравнивае-
мыми сообществами. На данной стадии происхо-
дит распад яруса первого послерубочного поколе-
ния деревьев Carpinus betulus и выход в верхний
древесный ярус позднесукцессионных видов –
Abies nordmanniana и Fagus orientalis. Этот процесс
сопровождается постепенным вытеснением на
поздней стадии демутационной сукцессии свето-
любивых раннесукцесионных видов теневынос-
ливыми позднесукцессионными, поэтому флора
буково-пихтово-грабовых мелкотравных сооб-
ществ отличается наибольшим видовым богат-
ством (71 вид), включая виды растений ранней и
поздней стадий. Проективное покрытие травяно-
кустарничкового яруса – 35–50(80)%.

Сравнивая эколого-ценотическую структуру
разных стадий изучаемого сукцессионного ряда
хвойно-широколиственных лесов, следует отме-
тить преобладание на всех стадиях сукцессии бо-
реальных и неморальных видов (86–89%), форми-
рующих основное ядро лесной флоры этой терри-

Рис. 1. Ординация 27 геоботанических описаний методом неметрического шкалирования. Стадии сукцессии хвойно-
широколиственных лесов: I – ранняя, II – переходная, III – поздняя; 1–9 – номера пробных площадей. Векторы
Шкалы Г. Элленберга: F – почвенное увлажнение, L – освещенность, N – богатства почвы азотом, R – почвенная кис-
лотность, T – температура; возраст – средний возраст деревьев по пробным площадям; высота – средняя высота де-
ревьев, SR.A, SR.B, SR.C, SR.D – число видов в ярусах A, B, C, D, соответственно.
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тории. Анализ эколого-ценотической структуры
растительных сообществ на разных стадиях сук-
цессии позволил установить, что в горных лесах
Северо-Западного Кавказа на поздней стадии
сукцессии эколого-ценотическая структура упро-
щается, что приводит к формированию олигодо-
минантных мертвопокровных сообществ. На ран-
ней и переходной стадиях выше доля немораль-
ных, нитрофильных и лугово-опушечных видов,
отмечено присутствие байрачных видов, на позд-
ней – значительно возрастает доля бореальных ви-
дов, резко снижается доля лугово-опушечных ви-
дов, полностью отсутствуют байрачные и нитро-
фильные виды.

Пихтово-буковые мертвопокровные леса
поздней стадии оцениваются как самые малови-
довые (22 вида) олигодоминантные сообщества.
По числу видов в составе растительных сообществ
на поздней стадии преобладают деревья (8 видов),
из которых Abies nordmanniana и Fagus orientalis яв-
ляются основными средообразователями. Осталь-
ные виды деревьев встречаются в подлеске единич-
но. Переход к заключительной стадии происхо-
дит после полного выпадения из древесного яруса
всех светолюбивых видов. На поздней стадии вы-
сота древесного полога увеличивается до 60 м.
Данный процесс сопровождается дифференциа-
цией древостоя на два хорошо различимых подъ-
яруса: А2 – высота 20–30 м и А1 – 50–60 м. Верхний
подъярус формирует Fagus orientalis, а нижний – Ab-
ies nordmanniana, что приводит к сильному затене-
нию и формированию метровопокровных сооб-
ществ. Мелкотравные и высокотравные виды
встречаются единично в редких окнах древесного
яруса. Проективное покрытие травяно-кустар-
ничкового яруса составляет 3–5(8)%.

Важным показателем для оценки восстанови-
тельной сукцессии растительных сообществ и ди-
намики запаса углерода в условиях Северо-За-
падного Кавказа является абсолютный возраст
деревьев и общий запас стволовой древесины на
разных стадиях развития древостоя (рис. 1). В
осиново-грабовых жимолостно-мелкотравных
сообществах ранней стадии максимальный воз-
раст деревьев отмечен для Populus tremula (65 лет),
Carpinus betulus (54 лет), Quercus petraea (55 лет),
Fagus orientalis (45 лет) и Cerasus avium (43 года)
при средней высоте древесного яруса 22 м. Абсо-
лютный возраст доминантов древесного яруса со-
поставим, поэтому можно утверждать, что эти
раннесукцессионные сообщества представляют
собой первое поколение деревьев демутационной
сукцессии. Средний запас стволовой древесины
составляет 293 ± 34 м3 га–1, из которых около 75%
составляет запас Carpinus betulus и около 20% –

Populus tremula; на долю остальных видов прихо-
дится менее 5%.

Полная смена осиново-грабовых жимолост-
но-мелкотравных сообществ ранней стадии на
буково-пихтово-грабовые мелкотравные сооб-
щества переходной стадии происходит ориенти-
ровочно в возрасте 80–110 лет, когда средняя вы-
сота древостоя достигает 30–35 м. В сообществах
этой стадии происходит постепенное выпадение
раннесукцессионных видов, поэтому максималь-
ный абсолютный возраст деревьев имеют поздне-
сукцессионные виды Abies nordmanniana – 94 г и
Fagus orientalis – 91 г. Максимальный возраст ран-
несукцессионных видов деревьев составляет 60–
90 лет – Populus tremula (88 лет), Carpinus betulus
(80 лет), Cerasus avium (55 г). Все раннесукцесси-
онные виды деревьев имеют пониженную жиз-
ненность, их онтогенетические спектры преры-
вистые и инвазионно-регрессивные, эти деревья
постепенно отмирают и выпадают из состава со-
общества (Горнов и др., 2018). Средний запас
стволовой древесины составляет 319 ± 87 м3 га–1,
при этом на долю Carpinus betulus приходится от
40 до 50% всего запаса древесины, Abies nordman-
niana – 20–30 и Fagus orientalis – 20–25%. 

В пихтово-буковых мертвопокровных сообще-
ствах поздней стадии полночленный онтогенети-
ческий спектр имеется лишь у Abies nordmanniana.
У Fagus orientalis спектр прерывистый (Горнов и др.,
2018), что можно объяснить способностью подро-
ста бука в условиях крайне низкой освещенности

Рис. 2. Эколого-ценотические группы растений на
разных стадиях сукцессии. Стадии сукцессии хвой-
но-широколиственных лесов: I – ранняя, II – пере-
ходная, III – поздняя. Эколого-ценотические груп-
пы: 1 – бореальные; 2 – неморальные; 3 – лугово-
опушечные; 4 – нитрофильные; 5 – байрачные; 6 –
скальные виды.
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долго находиться в имматурном состоянии, не
переходя в виргинильное (Helliwell, 2012). При
увеличении уровня освещенности в условиях
оконной динамики подрост бука быстро выходит
в верхний древесный ярус, обгоняя в росте пихту
(Ammer et al., 2008). Максимальный абсолютный
возраст Abies nordmanniana достигает 327 лет (на
соседних участках – до 450 лет), а Fagus orientalis –
186 лет. На поздней стадии резко увеличивается
средний запас стволовой древесины (рис. 1) – до
1097 ± 265 м3 га–1за счет существенно увеличения
высоты древесного полога – до 60 м и увеличения
диаметра деревьев. При этом в буково-пихтовых
мертвопокровных сообществах поздней стадии
на долю Fagus orientalis приходится от 66 до 82%
всего запаса стволовой древесины, а Abies nord-
manniana – от 16 до 32%. Таким образом, в позд-
несукцессионных лесах Северо-Западного Кав-
каза при переходе от средней к поздней стадии
демутационной сукцессии в возрасте 150–180 лет
происходит значительное депонирование углеро-
да за счет резкого увеличения общего запаса ство-
ловой древесины.

Кислотность, содержание азота 
и углерода в почвах

Результаты оценки влияния стадий сукцессий
на характеристики кислотности почв с использо-
ванием v-критерия демонстрируют, что самым
высоким значением рН подгоризонта L подстил-
ки отличались леса ранней стадии сукцессии
(осиново-грабовые жимолостно-мелкотравные):
(  = 6.3), а самым низким – леса переходной
стадии (  = 5.1). Леса поздней стадии зани-
мали промежуточное положение (табл. 1). Подго-
ризонт опада буково-пихтово-грабовых лесов
(переходная стадия) отличается самой высокой
актуальной и обменной кислотностью. Природу
высокой кислотности подгоризонта L переход-
ной стадии можно объяснить комбинированным
влиянием опада пихты, граба и бука. Известно,
что уровень рН буковой подстилки низкий
(  = 4.5 (Anderson, 1973); опад бука характе-
ризуется высоким содержанием вторичных мета-
болитов (танинов и др.) и низкой скоростью раз-
ложения. На примере таежных лесов показано, что
молодые деревья ели (40–50 лет) оказывают под-
кисляющее воздействие на подстилку. Старовоз-
растные деревья оказывают обратное воздействие,
что определяется (1) накоплением в высоковозраст-
ной опадающей хвое старых деревьев не способного
к ретранслокации кальция внутри дерева, а также
(2) формированием ими плотного полога, слабо
пропускающего осадки, что предотвращает вымы-

2H OpH

2H OpH

2H OpH

вание оснований из почв (Лукина и др., 2008). По-
скольку пихта, как и ель, является позднесукцес-
сионным видом и имеет сходные с елью биологи-
ческие особенности, можно предположить, что в
данном случае также наблюдается подкисляющее
влияние опада обильного подроста пихты возрас-
та 5–10 лет. Существенный вклад в повышенное
содержание обменного алюминия в органогенных
горизонтах вносит граб, листья которого накапли-
вают алюминий в два раза больше, чем листья бука
(Kooijman et al., 2018). Верхний подгоризонт под-
стилки на начальной стадии отличается высокой
степенью насыщенности основаниями, которая
постепенно снижается к поздней стадии.

Подгоризонты FH на поздней стадии с домини-
рованием бука и пихты, формирующих труднораз-
лагаемый опад, отличались самым низким значе-
нием рН при сопоставимых уровнях на ранней и
переходной стадиях. При этом содержание обмен-
ного алюминия, так же как и в верхнем L-подгори-
зонте, достигает самого высокого уровня на пере-
ходной стадии, где вклад граба в формирование
подстилки достигает максимума, что обусловлива-
ет и самую высокую обменную кислотность.

Актуальная кислотность минеральных гори-
зонтов А и В между стадиями сукцессии досто-
верно не различалась. При этом следует отметить,
что содержание обменного алюминия в мине-
ральном профиле почв на начальной и переход-
ной стадиях достигало максимума в иллювиаль-
ном горизонте, а на поздней стадии относительно
равномерно распределялось по профилю, что свя-
зано с более ярко выраженными процессами огле-
ения. В иллювиальном горизонте содержание об-
менного алюминия и обменная кислотность ока-
зались достоверно выше на переходной стадии
сукцессии и ниже на поздней.

Содержание азота в L-подгоризонте на ранней
стадии оказалось достоверно выше, а углерода со-
поставимо по сравнению с другими стадиями.
Отношение C : N существенно уже на ранней ста-
дии и не отличалось между промежуточной и
поздней стадиями. Аналогичные закономерности
для отношения C : N наблюдаются и в подгори-
зонте FH.

Выявленные различия объясняются качеством
опада: на начальной стадии опад граба, жимоло-
сти, мелкотравья богат азотом, а на поздней ста-
дии опад бука и пихты содержит меньше азота и
больше вторичных метаболитов. Опад низкого
качества разлагается медленнее, накопление уг-
лерода происходит за счет накопления в подстил-
ках вторичных метаболитов.

В гумусовом горизонте А на поздней стадии
происходит снижение содержания и углерода, и
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Таблица 1. Кислотность, содержание углерода и азота в почвах на разных сукцессионных этапах хвойно-широ-
колиственных лесов

Примечание. Стадия сукцессии: I – ранняя; II – переходная; III – поздняя; n – объем выборки; Собщ, % – содержание углерода;
Nобщ, % – содержание азота; C : N – отношение углерода к азоту;  – актуальная кислотность; ОК, смоль(+) кг–1 – обмен-
ная кислотность; Обм. Аl, смоль(+) кг–1 – обменный алюминий; BS,% – насыщенность основаниями.

Показатель
v-критерий

Среднее 
по горизонту

Стандартное 
отклонение 

по горизонту Общее 
среднее

Общее 
стан-

дартное 
откло-
нение

р-value

I II III I II III I II III I II III

Подгоризонт L (nI = 9, nII = 9, nIII = 15)

Собщ, % 1.0 1.3 –2.1 38.7 39.0 35.0 3.4 3.1 6.2 37.1 5.2 0.30 0.20 0.04

Nобщ, % 2.8 0.2 –2.7 1.75 1.58 1.44 0.21 0.14 0.21 1.56 0.23 0.00 0.83 0.01

C : N –2.1 1.2 0.8 22 25 24 1 2 3 24 3 0.03 0.22 0.42

3.5 –3.2 –0.4 6.3 5.1 5.6 0.6 0.2 0.1 5.6 0.6 0.00 0.00 0.70

ОК, смоль(+) кг–1 –3.0 4.2 –1.8 4.2 7.3 5.0 0.4 0.7 0.8 5.5 1.5 0.00 0.00 0.07

Обм. Аl, смоль(+) кг–1 –1.4 3.6 –3.2 1.0 2.2 0.8 0.7 0.7 0.2 1.4 0.8 0.16 0.00 0.00

BS, % 4.4 –2.8 –2.4 95 90 91 1 1 1 92 2 0.00 0.01 0.02

Подгоризонт FН (nI = 9, nII = 9, nIII = 15)

Собщ, % 1.6 1.9 –3.1 27.4 28.1 20.3 7.3 5.7 4.1 24.4 6.7 0.11 0.06 0.00

Nобщ, % 2.5 1.9 –4.0 1.45 1.39 0.90 0.34 0.25 0.20 1.18 0.36 0.01 0.06 0.00

C : N –3.0 –0.8 3.4 19 20 23 1 2 2 21 3 0.00 0.44 0.00

2.8 1.9 –6.9 6.8 6.7 6.1 0.1 0.0 0.1 6.5 0.3 0.01 0.06 0.00

ОК, смоль(+) кг–1 –3.5 3.3 0.3 1.4 3.3 2.4 0.4 0.9 0.3 2.4 1.0 0.00 0.00 0.73

Обм. Аl, смоль(+) кг–1 –2.6 4.0 –2.1 0.6 1.7 0.8 0.4 0.4 0.1 1.0 0.6 0.01 0.00 0.04

BS, % 4.1 –1.2 –4.3 98 95 95 1 1 0 96 1 0.00 0.25 0.00

Горизонт А (nI = 15, nII = 15, nIII = 15)

Собщ, % 2.0 2.8 –4.8 4.8 5.0 2.8 1.1 0.9 0.9 4.2 1.4 0.04 0.00 0.00

Nобщ, % 2.3 2.1 –4.3 0.42 0.41 0.26 0.10 0.07 0.07 0.36 0.11 0.02 0.04 0.00

C : N 0.7 3.3 –4.0 12 12 10 1 1 1 11 1 0.50 0.00 0.00

–0.4 1.3 –0.9 5.0 5.1 5.0 0.3 0.2 0.2 5.1 0.2 0.70 0.20 0.36

ОК, смоль(+) кг–1 0.3 –1.1 0.7 2.9 2.5 3.0 0.9 1.3 1.9 2.8 1.4 0.73 0.28 0.45

Обм. Аl, смоль(+) кг–1 0.3 –1.1 0.8 2.5 2.1 2.7 0.9 1.3 1.8 2.4 1.4 0.79 0.29 0.43

BS,% 0.0 1.8 –1.8 65 73 58 13 14 23 66 18 0.98 0.06 0.07

Горизонт В (nI = 6, nII = 15, nIII = 9)

Собщ, % 0.6 0.1 –0.8 0.6 0.6 0.5 0.2 0.2 0.2 0.6 0.2 0.53 0.89 0.44

Nобщ, % –2.6 1.8 0.8 0.08 0.10 0.09 0.01 0.01 0.02 0.09 0.02 0.01 0.07 0.44

C : N 3.0 –1.0 –2.0 8 6 5 1 1 2 6 2 0.00 0.31 0.04

2.4 –1.3 –1.1 5.6 5.3 5.3 0.3 0.1 0.2 5.4 0.3 0.02 0.20 0.27

ОК, смоль(+) кг–1 0.3 3.5 –3.8 4.8 6.1 3.1 0.6 1.1 1.1 4.7 1.6 0.78 0.00 0.00

Обм. Аl, смоль(+) кг–1 0.3 3.5 –3.9 4.6 5.9 2.9 0.6 1.1 1.1 4.5 1.5 0.76 0.00 0.00

BS, % –0.4 –2.1 2.5 48 43 58 6 12 12 50 12 0.65 0.04 0.01

2H OpH

2H OpH

2H OpH

2H OpH

2H OpH
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азота, но при этом происходит и сужение отноше-
ния C : N: 10 против 12 на переходной и ранней
стадиях. Снижение содержания биогенов на позд-
ней стадии в горизонте А объясняется низкой ско-
ростью разложения опада низкого качества, отсут-
ствием нижнего травяно-кустарничкового яруса
и, соответственно, его корневого опада. Сходные
тенденции снижения содержания углерода в го-
ризонте А в буковых лесах наблюдали и в других
исследованиях (Aubert et al., 2006; Kramer, 2009;
Langenbruch, 2012).

Относительное обогащение гумуса азотом мож-
но объяснить также деятельностью почвенной ме-
зофауны. Так, согласно нашим данным (табл. 2),
на поздней стадии биомасса норных дождевых
червей (Dendrobaena mariupoliensis) возрастает по-
чти в восемь раз по сравнению с предыдущими
стадиями. Как известно, норные черви на поверх-
ности почвы оставляют копролиты с повышен-
ным содержанием азота (Битюцкий, 2007), их де-
ятельность приводит к относительному обогаще-
нию гумуса азотом. Также на этой стадии значимо
выше численность и биомасса собственно почвен-
ных дождевых червей (главным образом, Dend-
robaena shmidti shmidti), которые как вторичные
гумусопотребители могут способствовать сниже-
нию содержания почвенного углерода в гумусо-
вом горизонте и обогащению органического ве-
щества азотом. В горизонте В наблюдается более
широкое отношение C : N на ранней и переход-
ной стадиях по сравнению с поздней. Благодаря
преобладанию на ранней и переходной стадиях
легкоразлагаемого лиственного и травяного опада,
а также развитой сети корней мелкотравья, проис-
ходит более интенсивная минерализация органи-
ческого вещества подстилки. Углерод, высвобож-
денный в результате разложения в подстилках,
мигрирует и накапливается в минеральных гори-
зонтах, тогда как азот активно поглощается рас-
тениями.

Изменения запасов углерода 
в ходе сукцессионного развития лесов

В ходе сукцессионного развития лесов проис-
ходит закономерное изменение запасов углерода,
что объясняется изменением и содержания угле-
рода в горизонтах почв, и запасов подстилки, а
также плотностью и мощностью минеральных го-
ризонтов почв. Общие запасы углерода в профиле
почв LFH-A-AB-B на ранней и промежуточной
стадиях сукцессий не различались и составляли
74 и 78 т/га соответственно. На поздней стадии
происходит существенное снижение запасов до
61 т/га (табл. 3).

Согласно полученным результатам, на позд-
ней стадии сукцессии в подстилках происходило
существенное накопление углерода как за счет
увеличения концентрации углерода, так и вслед-
ствие возрастания массы подстилки. Выявлена
положительная зависимость запасов углерода в
подстилке от вклада в состав древостоя бука и
пихты: с увеличением доли этих деревьев в соста-
ве древостоя увеличиваются запасы углерода в
подстилке. Это обусловлено тем, что опад бука и
пихты отличается низким качеством (высокое со-
держание лигнинов и танина, высокая кислот-
ность) (рис. 3), обеспечивающее снижение ско-
рости разложения органического вещества. На
ранней и переходной стадиях запасы углерода в
подстилке варьировали от 1.8 до 3.7 т га–1, на позд-
ней стадии они составляли в среднем 4.7 т га–1.
При этом вклад подстилки в общие запасы угле-
рода возрастал от 4.2 и 3.9% на начальной и пере-
ходной стадиях до 10% на поздней стадии, где в
подгоризонте L содержалось до 70% запасов под-
стилки.

Запасы углерода в минеральных горизонтах
почв в почвенном профиле на поздней стадии
сукцессии существенно снижаются (рис. 4): если
на ранней и переходной стадиях запасы углерода
в них варьировали от 49 до 80 т га–1, то на поздней
стадии в большинстве случаев они составляли от

Таблица 2. Численность и биомасса (Х ± SE) основных видов дождевых червей (сем. Lumbricidae) в почвах на
разных сукцессионных этапах хвойно-широколиственных лесов

Примечание. “+” – вид найден только в древесине валежа. I–III – см. табл. 1.

Вид 

Стадия

I стадия II стадия III стадия

численность, 
экз. м–2

биомасса, 
г м–2

численность, 
экз. м-2

биомасса, 
г м–2

численность, 
экз. м–2

биомасса, 
г м–2

Dendrobaena octaedra 1.3 ± 0.17 0.02 ± 0.01 7.0 ± 1.6 0.44 ± 0.21 1.67 ± 0.33 0.69 ± 0.01
D. shmidti shmidti 17.7 ± 2.9 3.92 ± 0.96 22.0 ± 2.5 2.94 ± 0.29 22.63 ± 8.62 6.81 ± 1.72
D. mariupoliensis + + 2.0 ± 0.2 0.8 ± 0.14 6.7 ± 3.3 7.22 ± 4.1
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32 до 49 т га–1. Исключением является одна проб-
ная площадь, на которой запасы углерода в гуму-
совом горизонте достигают значений первых двух
стадий сукцессии, что приводит к увеличению
общих запасов углерода до 68 т га–1. Это может
объясняться наличием трав, которые определяют
повышение массы корневого опада – источника
углерода в горизонте А. Наличие трав обусловле-
но более высоким уровнем освещенности данной
пробной площади. Следует отметить, что такие
участки на поздней стадии – редкое явление. В
горизонтах АВ и В варьирование запасов углерода
существенно, но при этом закономерных измене-

ний не обнаруживается. Максимальный вклад в
запасы углерода почвы вносит горизонт А. Так,
доля этого горизонта в общем запасе углерода из-
меняется в среднем от 57–59% на ранней стадии
до 40% на поздней. Велика также доля переходно-
го горизонта АВ, варьирующая от 16 до 22%, тогда
как доля горизонта В достигает 23 и 22% на на-
чальной и переходной стадиях, соответственно, и
возрастает до 30% на поздней.

Вклад горизонта ВС, отличающегося от других
минеральных существенно более высокой плот-
ностью, в общие запасы углерода незначителен и
составляет 5–6%, не различаясь (как и содержа-

Рис. 3. Зависимость запасов углерода подстилки от доли участия пихты (а) и бука (б) в составе древостоя в лесах Севе-
ро-Западного Кавказа. 1 – запасы углерода в подгоризонте L; 2 – запасы углерода в подгоризонте FH.
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Рис. 4. Запас почвенного углерода на разных стадиях сукцессии, т га–1. I–III – см. рис. 1. 1 – гумусовый горизонт A;
2 – переходный горизонт AB; 3 – нижний минеральный горизонт B.
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ние углерода и азота) между стадиями сукцессии.
При этом, как и в горизонте В, отношение C/N
достоверно выше на ранней стадии и ниже на
поздней стадии сукцессии.

Таким образом, снижение общих запасов угле-
рода в почвах на поздней стадии сукцессии в ле-
сах Северо-Западного Кавказа связано со сниже-
нием запасов в гумусовом горизонте почв, тогда
как запасы в подстилке, напротив, возрастали.

Сравнение запасов углерода с учетом фикси-
рованного слоя минерального профиля мощно-
стью 0–100 см демонстрирует, что меньше всего
почвенного углерода (72 т га–1) аккумулировано
на поздней стадии сукцессии, тогда как на на-
чальной и промежуточной стадиях запасы суще-
ственно не различались, составляя соответствен-
но около 92 т га–1. При этом запасы углерода в
подстилке были значительно выше на поздней
стадии: 4.7 т га–1 против 2.7 и 2.8 на начальных и
промежуточных стадиях.

Заключение. 1. Раннесукцессионными сооб-
ществами послерубочной сукцессии хвойно-ши-
роколиственных лесов Северо-Западного Кавказа
являются осиново-грабовые жимолостно-мел-
котравные сообщества с преобладанием видов
неморального мелкотравья и высокотравья; пе-
реходная стадия представлена буково-пихтово-
грабовым мелкотравьем с преобладанием немо-
ральных мелких трав и кустарников; поздняя ста-
дия – олигодоминантными пихтово-буковыми
сообществами с неразвитым напочвенным по-
кровом.

2. Многомерный анализ геоботанических опи-
саний разных стадий послерубочной сукцессии
по экологическим шкалам Г. Элленберга выявил
приуроченность раннесукцесионных сообществ
к участкам с повышенной освещенностью, низ-
кой кислотностью, высоким увлажнением и бо-
гатством почвы азотом по сравнению с сообще-
ствами переходной и поздней стадий. Сообще-
ства поздней стадии приурочены к кислым и
бедным азотом почвам с преобладанием теневы-
носливых и холодостойких видов растений. Со-
общества переходной стадии занимают промежу-
точное положение между сообществами ранней и
поздней стадий по экологическим шкалам.

3. На поздней стадии сукцессии хвойно-широ-
колиственных лесов происходит возрастание за-
пасов углерода в подстилке и их снижение в гуму-
совом горизонте А – основном аккумуляторе угле-
рода в почвах. Изменения запасов углерода в этих
горизонтах почв обусловлены сменой доминиро-
вания древесных растений, формирующих опад
разного качества, т.е. с разным содержанием азота
и вторичных метаболитов. Отношение C : N в го-

ризонте А регулируется как качеством опада, так
биомассой и численностью почвенных червей.

4. Показано, что без учета вклада нижних го-
ризонтов почв В и ВС, залегающих на глубине от
20 до 80 см и ниже, достоверная оценка запасов
почвенного углерода невозможна, поскольку
вклад этих горизонтов в общие запасы углерода в
почвах может превышать 20%.

5. Количественная оценка характеристик
почв, таких как кислотность, богатство азотом,
демонстрирует сходство обнаруженных трендов в
ходе сукцессионного развития почв при сравне-
нии с изменениями растительности, выявленны-
ми при применении экологических шкал Г. Эл-
ленберга.
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Dynamics of vegetation and changes in storage of soil carbon was estimated in forests in post-harvest succes-
sion in northwestern Caucasus. This is an urgent challenge in face of climate change and contribution of forest
ecosystems to carbon deposition. Mixed forests of northwestern Caucasus (Caucasus Reserve and Apsheron-
sk forestry in upstreams of Belaya and Pshekha Rivers) at different stages of recovery of fir and beech forests
were considered. Three stages of succession were recognized and documented based on eco-coenotic classi-
fication. Aspen-hornbeam honeysuckle-low-grass communities of the early stage transform to beech-fir-
hornbeam low-grass communities at an intermediate stage, and later to fir-beech litter communities. We as-
sessed the environmental conditions at different stages of recovery succession following multi-dimensional
analysis of geobotanic documentation using Ellenberg values. Acidity, carbon and nitrogen content and stor-
ages in the soil were studied by modern techniques. We found that soil carbon storage grows in litter and de-
creases in humic horizon in beech-fir forests of the late stage of succession. These divergent changes in topsoil
were caused by the dominance of wooden plants producing litter of low-quality. Moreover, the decrease of
soil carbon storage is caused by reduction of grasses at the late stage of the succession. However, C : N ratio
in humic horizon is controlled not only by quality of litter, but also biomass of earthworms. We found similar
trends of change of site conditions using evaluation of soil indicators and Ellenberg values.

Keywords: northwestern Caucasus, mixed forests, succession dynamics, acidity f soils, soil carbon pool, nitrogen
composition, C : N.
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