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В свете проблемы сохранения устойчивости наземных экосистем в условиях изменения климата осо-
бенно важно понимание механизмов поддержания биоразнообразия в массивах эталонных лесов, не
затронутых хозяйственной деятельностью. Целью работы являлся синтез комплексных многолетних
исследований структурно-функционального разнообразия и динамики массива коренных среднета-
ежных лесов “Вепсский лес”. В задачи входил анализ: 1) режима естественных нарушений; 2) представ-
ленности биогеоценозов различных форм динамики, сопряженных с разными лесорастительными
условиями, а также ветровальных окон; 3) возрастной структуры лесов массива; 4) динамики породно-
го состава, запаса древесины, числа деревьев, крупных древесных остатков, естественного возобновле-
ния и отпада древостоя в массиве в целом и по типам биогеоценозов; 5) факторов, определяющих спе-
цифику пространственно-временной организации изучаемого лесного массива. Решение поставлен-
ных задач возможно лишь в рамках комплексного подхода. Использовали данные аэрофотосъемки,
описаний на трансектах, маршрутных обследований, картирования состава и возрастной структуры
лесов, типов местообитаний и почв, а также описаний на регулярно заложенных постоянных круговых
пробных площадей фиксированного радиуса. Повторяемость и интенсивность ветров обусловливает
структурное разнообразие и динамику изучаемого лесного массива. В свою очередь, ценотическое
разнообразие массива определяет интенсивность ветровальных нарушений, характер и скорость вос-
становления сообществ после них. Преобладающие по площади ельники на дренированных место-
обитаниях подвержены ветровалам средней и сильной интенсивности – 19% их общей площади со-
ставляют ветровальные окна. В большинстве своем (43%) они имеют относительно разновозрастную
структуру с преобладанием возрастного поколения 161–200 лет. Древостои, имеющие абсолютно раз-
новозрастную структуру (15%), приурочены к недостаточно дренированным местообитаниям. Сред-
ний запас древостоев массива с 1991 по 2019 гг. уменьшился на 15% (с 321 до 274 м3 га–1) в результате
ветровалов. Запас крупных древесных остатков, представленных, в основном, валежом и зависшими
деревьями, составил в среднем 71% от запаса живых деревьев. Его вариация отражала фазы динамики
древостоя в связи с ветровальными нарушениями. Число биогеоценозов, находящихся в фазе стаби-
лизации, уменьшилось, в том время как доля биогеоценозов, находящихся в дигрессионных и дему-
тационных фазах динамики, увеличилась. Преобладает “верховой” отпад, т.е. отмирают, в основном,
более крупные деревья. Среднегодовой отпад на момент последнего учета составил 3.5% от общего за-
паса древостоя. Доля ели в составе древостоев массива остается достаточно стабильной. Результаты
многолетних исследований в массиве “Вепсский лес” могут быть использованы для решения множе-
ства задач, в том числе для разработки оптимальных сценариев ведения лесного хозяйства, а также для
сохранения и/или восстановления биоразнообразия в управляемых лесах.
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Коренные леса, развивающиеся без суще-
ственного воздействия человека в течение време-

ни, сопоставимого с предельным биологическим
возрастом преобладающей древесной породы,
являются эталонами устойчивых лесных сооб-
ществ (Сукачев, Дылис, 1964; Дыренков, 1984;
Пугачевский, 1992; Frelich, Reich, 2003; Potapov et al.,

1 Исследование выполнено при финансовой поддержке
Российского научного фонда (22-26-00177).
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2017; Watson et al., 2018). Вне зависимости от гео-
графического положения и флористического со-
става такие леса представляют собой множество
несинхронно развивающихся элементов подвиж-
ной мозаично-ярусной структуры (patch mosaic)
(Коротков, 1991; Бекмансуров и др., 2004; Manabe
et al., 2009; Chambers et al., 2013; Král et al., 2014;
Martin et al., 2018). Мозаики разных уровней каче-
ственно различаются по составляющим их ком-
понентам, структуре, ведущим факторам и фор-
мам динамики, степени экологической однород-
ности и характерному времени протекания
ведущих процессов (Мазинг, 1988; Юрцев, 1992;
Маслов, 1990; Spies, Turner, 1999; Trotsiuk et al.,
2014; Meigs et al., 2017). Понимание естественных
процессов, действующих внутри лесных сооб-
ществ разных уровней с оценкой их устойчивости
к внешним воздействиям, – необходимое усло-
вие при планировании хозяйственной деятельно-
сти, нацеленной на сохранение всех экосистем-
ных функций леса (Пугачевский, 2013; Лукина
и др., 2020; Gauthier et al., 2021).

Структура и динамика относительно простого
по видовому составу древесного яруса и сложных
по структуре коренных таежных лесов хорошо ис-
следована на уровне отдельных биогеоценозов
(БГЦ) (Дыренков, 1984; Пугачевский, 1992; Sho-
rohova et al., 2009, 2011; Martin et al. 2018, 2021).
Лесной массив – пространственно единый ком-
плекс лесных биогеоценозов на территории, одно-
родной в ландшафтном и хозяйственно-историче-
ском отношениях (Федорчук и др., 2012), – остается
наименее изученным объектом в иерархическом
ряду лесных экосистем (Федорчук и др., 2012;
Venier et al., 2018; Martin et al., 2021). Как в класси-
ческих, так и в современных работах подчеркива-
ется, что понятия “девственный”, “коренной”,
“старовозрастный лес” корректнее относить не к
отдельным БГЦ, а к лесным массивам (Морозов,
1930; Leibungut, 1982; Громцев, 2007; Martin et al.,
2020, 2021). Выявление режимов естественных
нарушений – событий, разрушающих или изме-
няющих структуру экосистемы, сообщества или
популяции, изменяющих доступность ресурсов
или субстрата или трансформирующих физическую
среду (Pickett, White, 1985), – возможно только на
уровне лесного массива (Shorohova et al., 2022). По-
следними достижениями лесной науки и в неко-
торой степени практики являются системы лес-
ного хозяйства, направленные на сохранение
устойчивого функционирования социально-эко-
логических систем в условиях глобального изме-
нения климата – ecosystem forest management с
употребляемыми реже синонимами resilient forest
management и adaptive forest management. Эти си-
стемы предполагают адаптацию к режимам нару-
шений и ведение лесного хозяйства на уровне лес-
ного массива (Messier et al., 2013; Gauthier et al.,
2021; Shorohova et al., 2022).

Режим нарушений, биоразнообразие, устой-
чивость и динамику естественно развивающихся
лесных массивов характеризуют по ряду показа-
телей. Для описания режима нарушений лесного
массива используют следующие параметры: а) вид
нарушения (пожар, ветровал, усыхание древостоев
в результате воздействия насекомых и др.); б) про-
странственные характеристики (площадь нару-
шения, произошедшего за одно событие или за
определенный период; пространственное рас-
пределение и сопряженность нарушенных струк-
турных элементов, в связи с, например, экотопи-
ческими условиями); в) временны̀е характери-
стики (частота нарушений, выражаемая как
число событий за единицу времени; интервал меж-
ду нарушениями); г) специфичность нарушения
(по видовому составу, по сукцессионному состоя-
нию экосистем, по элементам рельефа); д) величи-
на нарушения (severity, степень нарушенности эко-
системы) и др. (Pickett, White, 1985; Громцев,
2007; Shorohova et al., 2021).

Группа показателей, характеризующих струк-
турно-динамическое разнообразие массива,
включает площадь и пространственное располо-
жение различных БГЦ и структурных элементов,
например, “окон” – прорывов в пологе леса
(McCarthy, 2001; Shorohova et al., 2011; Федорчук
и др., 2012). Выделяют БГЦ, различающиеся по ви-
довому составу растительных сообществ, простран-
ственной структуре, сукцессионному состоянию и
др. Распределение общей площади окон по раз-
мерам и времени образования может использо-
ваться для реконструкции параметров прошлых
нарушений и описания динамических процессов,
выраженных на уровне комплекса лесных био-
геоценозов. Возрастная структура основных ле-
сообразующих пород характеризует динамиче-
ское состояние и устойчивость лесного массива,
степень равномерности или дискретности возоб-
новительного процесса в целом по массиву (Ды-
ренков, 1984; Пугачевский, 1992). Общее количе-
ство, породный состав и состояние подроста от-
ражают специфику возобновительного процесса
и реакции экосистем различного динамического
состояния на нарушения.

Динамика лесного массива описывается изме-
нением общего запаса древесины, средних вели-
чин запаса на гектар и среднего возраста и их про-
странственной изменчивости, породного состава
древостоев, структуры популяций, а также изме-
нением соотношения разного рода структурных
единиц (Федорчук и др., 1998, 2012). Запас и
структурное разнообразие крупных древесных
остатков (КДО) отражают историю развития мас-
сива и слагающих его БГЦ (Федорчук и др., 2011;
Шорохова и др., 2021). Их характеристики в сово-
купности с характеристиками сообществ живых
организмов, связанных с ними на всех этапах их
разложения, рассматриваются как один из пока-
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зателей устойчивости лесных экосистем (Устой-
чивость лесов …, 2018).

Целью работы является синтез комплексных
многолетних исследований структурно-функци-
онального разнообразия и динамики массива ко-
ренных среднетаежных лесов “Вепсский лес”. В за-
дачи входил анализ: 1) режима естественных нару-
шений; 2) представленности БГЦ различных форм
динамики, сопряженных с разными лесораститель-
ными условиями, а также ветровальных окон;
3) возрастной структуры лесов массива; 4) динами-
ки породного состава, запаса древесины, числа де-
ревьев, крупных древесных остатков (КДО), есте-
ственного возобновления и отпада древостоя в мас-
сиве в целом и по типам БГЦ; 5) факторов,
определяющих специфику пространственно-вре-
менной организации изучаемого лесного массива.
На основании литературных данных и ранее полу-
ченных результатов исследования массива “Вепс-
ский лес” была сформулирована основная рабочая
гипотеза. Предполагали, что ценотическое разно-
образие массива, выраженное как площадное со-
отношение структурных единиц – древостоев раз-
личного динамического состояния (вариантов воз-
растной структуры и фаз возрастной циклической
динамики), сопряженных с различными лесорасти-
тельными условиями, – определяет характер, на-
правление и скорость сукцессионных процессов.
Работа продолжает серию публикаций по результа-
там долговременных исследований в резервате
“Вепсский лес”. Данные, представленные в статье,
дополняют наблюдения ученых по ряду показате-
лей (Федорчук и др., 1998, 2002, 2011, 2012, 2014;
Березин и др., 2020; Корепин и др., 2020) и вклю-
чают новые показатели, связанные с характери-
стикой КДО (Шорохова и др., 2021).

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
В качестве объекта исследования выбран лес-

ной массив, находящийся в резервате “Вепсский
лес” одноименного природного парка, располо-
женного в Балтийско-Белозерском таежном рай-
оне (60°12′19.8″ N 35°08′04.7″ E, площадь 889 га,
рис. 1). Массив находится на высоте 220–260 м
над уровнем моря, на приподнятом участке древ-
него карбонового плато (Федорчук и др., 1998).
Среднегодовая температура составляет +2.8°C
(1950–2021), среднегодовое количество осадков –
750 мм. На территории исследуемой части резер-
вата, на площади около 600 га сохранились неза-
тронутые хозяйственной деятельностью естествен-
но развивающиеся преимущественно еловые леса;
около 300 га занимают болотные экосистемы (Фе-
дорчук и др., 2012). На XII-ом международном бо-
таническом конгрессе в Ленинграде в 1975 году
лесной массив резервата “Вепсский лес” признан
эталоном природы средней тайги. В лесном мас-
сиве преобладают относительно разновозрастные

еловые леса на дренированных и недостаточно
дренированных почвах на моренных суглинках и
двучленных наносах (серии типов леса – чернич-
ная, долгомошно-черничная), заболоченные тор-
фянистые и болотно-торфяные почвы (серии ти-
пов леса – сфагново-черничная, сфагново-май-
никовая). Возраст основного поколения еловых
древостоев достигает 200–300, а отдельных дере-
вьев – более 400 лет (Федорчук и др., 1998).

Режим ветровальных нарушений изучали на
основании данных аэрофотосъемки, описаний на
трансектах и маршрутных обследований по про-
секам и визирным линиям. Число и давность по-
жаров реконструировали с помощью дендрохро-
нологических методов: 1) анализа радиального
прироста деревьев и 2) реконструкции пожаров
по пожарным подсушинам.

Представленность различных БГЦ изучали на
основании результатов картирования состава и
возрастной структуры лесов, типов местообита-
ний и почв, а также по материалам наблюдений
на 74-х регулярно заложенных постоянных круго-
вых пробных площадях (КПП) фиксированного
радиуса (17.85 м). Представленность ветроваль-
ных окон определяли на основании анализа спек-
трозональных аэрофотоснимков разных лет и
учетов на трансектах.

Естественную динамику породного состава и
запаса древостоя, естественного возобновления,
КДО и древесного отпада в массиве в целом и по
типам БГЦ, а также породную и возрастную
структуры популяций лесообразующих древес-
ных пород изучали по данным учетов на КПП.
74 КПП (каждая площадью 0.1 га) были заложены в
1991 году в еловых (ель европейская (Picea abies (L.)
Karst), ель финская (P. fennica (P. abies × P. obovata
Ledeb.)) и смешанных древостоях, имеющих
значительное участие ели (более 30% по запасу)
(рис. 1). Для КПП определяли тип леса, вариант
возрастной структуры и фазу динамики древо-
стоя. Выделяли условно одновозрастные (УО),
относительно разновозрастные (ОР) и абсолютно
разновозрастные (АР) древостои (Дыренков,
1984). Вариант возрастной структуры древостоя
определяли на характерных участках вблизи
пробных площадей глазомерно с уточняющим
бурением отдельных деревьев. Отнесение БГЦ к
одному из вариантов возрастной структуры име-
ло предварительный характер и требовало даль-
нейшего уточнения. Фаза зрелости (ФЗ) характе-
ризовалась относительно стабильной величиной
запаса древостоя, а также равной вероятностью
основных видов отпада (сухостоя или ветровала-
бурелома). В фазе дигрессии (ФД1) наблюдалось
уменьшение общего запаса древостоя за счет уве-
личения величины отпада (более 2–3% запаса
древостоя в год), преобладание “верхового” от-
пада (более крупномерных деревьев). В конце
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фазы (ФД2) характерно преобладание в отпаде
ветровальных и буреломных стволов, неоднород-
ность полога крон деревьев (обилие “окон”), ин-
тенсивное появление и активное развитие подро-
ста. Для фазы нарастания запаса характерно уве-
личение прироста и запаса древостоя, “низовой”
отпад (преобладают тонкомерные деревья) пре-
имущественно в виде сухостоя с небольшим объ-
емом (1.0–1.5% от запаса древостоя в год), высокая
сомкнутость древостоя, незначительная числен-
ность и медленное развитие подроста (Федорчук
и др., 2011).

Характеристики древостоя получены с ис-
пользованием стандартных методов таксации на
основании перечетов деревьев по породам и эле-
ментам леса (ярусам) и (или) возрастным группам
через каждые пять лет. Возрастное поколение де-
ревьев определяли глазомерно, с уточняющим
бурением 2–3 деревьев у шейки корня. Высоту

древостоя элемента леса (возрастного поколения
каждой древесной породы) определяли по графи-
ку высот, построенному по результатам измере-
ния высоты и диаметра 25–55 деревьев. Запас
древесины рассчитывали по объемным таблицам
по ступеням толщины и разрядам высот. Есте-
ственное возобновление и КДО учитывали на
двух перпендикулярных трансектах шириной два
(четыре для КДО) метра, проходящих через центры
пробных площадей. Анализировали все экземпля-
ры древесных растений основных лесообразую-
щих пород, попадающие в границы трансекты по
следующим категориям размерности по высоте: до
0.05 м, 0.06–0.25 м, 0.26–0.5 м, 0.51–1.5 м, более
1.5 м. По внешним признакам особи подразделя-
ли на две категории: жизнеспособные и нежизне-
способные. КДО учитывали по породам, положе-
нию (сухостой, валеж, зависшие стволы и пни) и
классам разложения.

Рис. 1. Расположение объекта исследований и регулярно заложенных постоянных круговых пробных площадей (КПП) в
рамках квартальной сети. На схеме показано пространственное расположение биогеоценозов, находящихся в разных фа-
зах сукцессионной динамики древостоя по данным инвентаризации 2018–2019 гг. ФС – фаза стабилизации, ФД – фаза
дигрессии с двумя подфазами – дигрессии запаса (ФД1) и активного формирования нового поколения древостоя (ФД2),
ФН – фаза нарастания запаса.
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Более подробно методики описаны в публика-
циях Федорчука с соавторами (1998, 2012) и Шо-
роховой с соавторами (2021).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Режим естественных нарушений. На террито-

рии лесного массива преобладающим видом на-
рушений являются ветровалы, приводящие к варь-
ирующей во времени и пространстве оконной ди-
намике лесов. На аэрофотоснимках разных лет не
отмечено заметных прорывов в древесном пологе
до 1980-х годов. В то же время возрастная структу-
ра массива, а именно значительная общая доля
условно одновозрастных древостоев одного воз-
растного поколения предположительно отражает
влияние сильных ветровалов, произошедших в
период с 1800 по 1830 гг. (Федорчук и др., 2002).
Начало очередного периода активизации ветро-
вальных нарушений отмечено в 1982 г. Образо-
вавшиеся в 1980–1990-х годах ветровальные окна
увеличились в последующие десятилетия, отме-
чено увеличение размера существующих и появ-
ление новых прорывов в древесном пологе. В це-
лом в массиве преобладают ветровалы средней
интенсивности. Пространственное расположе-
ние окон отражает направление наиболее силь-
ных ветров – большинство окон вытянуты с севе-
ро-запада на юго-восток. Наибольшая площадь
окон отмечена в еловых древостоях, однако их от-
носительная площадь максимальна в осинниках,
где она достигает 55% площади, тогда как для ель-
ников эта величина составляет 14%. Наиболее
уязвимыми к ветровалам оказались ельники чер-
ничные: 19% их площади составляют окна. Более
половины крупных (более 0.25 га) окон также
приурочено к ельникам черничным. Наиболее
подвержены ветровалам относительно разновоз-
растные (16% их площади) и условно одновоз-
растные (12%) ельники; в абсолютно разновоз-
растных древостоях окна занимают около 10%
площади (Федорчук и др., 2012). Пожары 1869 и
1952 гг., зарегистрированные вблизи озер, носят ло-
кальный характер (Федорчук и др., 2012). В послед-
нее годы наблюдаются куртины усыхания елей.

Ветровальная динамика, наблюдаемая в мас-
сиве “Вепсский лес”, характерна для таежных
лесных массивов с преобладанием ельников
(Скворцова и др., 1983; Георгиевский, 1992; Пуга-
чевский, 1992; Сукцессионные процессы …,
1999). Отрывочные сведения об интервале между
ветровальными нарушениями в таежных лесах
свидетельствуют о его высокой вариабельности
(Смолоногов, 1995; Waldron et al., 2013; De Grand-
pré et al., 2018). Интенсивность ветровалов также
отличается вариабельностью в зависимости от
взаимодействия между скоростью ветра, топогра-
фией и почвенными условиями, историей нару-
шений и характеристиками древостоев и лесных

ландшафтов (Скворцова и др., 1983; Everham,
Brokaw, 1996; Ruel, 2000; Ulanova 2000; Saad et al.,
2017). Во многих работах отмечается, что ветровалы
средней интенсивности являются характерной чер-
той сообществ коренных таежных лесов (Сукцесси-
онные процессы …, 1999; Girard et al., 2014).

Идея подражания природе и ведения лесного
хозяйства в соответствии с режимами естествен-
ных нарушений широко обсуждается (Attiwill,
1994; Kuuluvainen, 2002; Gauthier et al., 2009). В
вовлеченных в хозяйственный оборот лесных
массивах с преобладанием ветровальных наруше-
ний средней интенсивности наиболее перспек-
тивным представляется сочетание сплошнолесо-
сечного хозяйства с применением выборочных, в
том числе оконных (группово-выборочных) ру-
бок, а также лесное хозяйство, нацеленное на со-
хранение лесной среды – variable retention felling
(Shorohova et al., 2008; Koivula et al., 2014; Кры-
шень и др., 2020). Поддержание ценотического
разнообразия и устойчивости лесов при этом до-
стигается определенным сочетанием на уровне
лесного массива участков с различными режима-
ми, интенсивностью и сроками хозяйственного
вмешательства. Так, для наименее дренирован-
ных участков, в частности, чернично-сфагновых,
майниково-сфагновых и долгомошно-чернич-
ных серий типов леса, следует выбирать самый
жесткий режим ограничений по рубкам, ориен-
тируясь в первую очередь на формирование в та-
ких лесорастительных условиях наибольшей раз-
новозрастности и пространственной неоднород-
ности древостоев. Напротив, на дренированных
участках, прежде всего, на вершинах холмов, пер-
спективен вариант мелкоконтурных, сплошных
(котловинных) рубок. При этом сроки их прове-
дения должны быть максимально разнесены по
десятилетним периодам для получения в долго-
срочной перспективе равномерного распределения
древостоев по группам возраста. Между двумя опи-
санными крайними вариантами возможны выбо-
рочные формы хозяйства, представленность кото-
рых будет определяться степенью ландшафтной не-
однородности лесного массива, а также целевым
уровнем его устойчивости и структурного разно-
образия.

Структура и разнообразие БГЦ. В исследуемом
массиве преобладают ельники (82% – по данным
лесоустройства и 99% – по данным учетов на
КПП). При лесоустройстве выделены также сос-
няки (16%) и березняки (1%). Осинники состав-
ляют 1%.

Преобладающие в исследуемом массиве ель-
ники на дренированных местообитаниях подвер-
жены ветровалам средней интенсивности и в
большинстве имеют относительно разновозраст-
ную структуру (43%) с преобладанием поколения
161–200 лет (рис. 2). Древостои, имеющие абсо-
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лютно разновозрастную структуру (15%), приуро-
чены к недостаточно дренированным местообита-
ниям. Результаты, характеризующие представлен-
ность БГЦ разной возрастной структуры древостоя
(рис. 2), полученные по материалам КПП, мало
отличаются от материалов картирования (Фе-

дорчук и др., 2012). Вопрос о вероятности смены
варианта возрастной структуры в процессе воз-
растной динамики БГЦ в исследуемом лесном
массиве остается открытым до следующего учет-
ного периода.

Породный состав древостоев массива и преоб-
ладание ели обусловливает породный состав
КДО, представленный в основном елью: на долю
березы, осины и сосны приходится в совокупно-
сти не более 12% от общего объема КДО. Инте-
ресно, что запас КДО, составляющий в среднем
195 м3 га–1 (71% от запаса живых деревьев) и ва-
рьирующий от 30 до 532 м3 га–1, отражает фазы ди-
намики древостоя в связи с ветровальными нару-
шениями. Ветровальная динамика древостоев
массива резервата “Вепсский лес” обусловливает
также структуру пула КДО, который представлен
в основном валежом и зависшими деревьями. Бо-
лее высокие объемы КДО в древостоях чернично-
го типа леса, по сравнению с древостоями долго-
мошно-черничного и чернично-сфагнового ти-
пов леса, и в древостоях, находящихся в фазе
дигрессии запаса, по сравнению с древостоями фаз
стабилизации и нарастания запаса, отражают осо-
бенности возрастной динамики древостоев массива
в связи с нарушениями (Шорохова и др., 2021).

Динамика. Анализ многолетней динамики со-
стояния массива показывает уменьшение среднего
запаса древостоев массива на 15% (табл. 1, рис. 3).
Произошло также изменение соотношения пло-
щадей древостоев, находящихся в разных фазах
возрастной циклической динамики (табл. 2).

Общее уменьшение среднего запаса древостоя
в первую очередь связано с устойчивым снижени-
ем запаса ели, особенно усилившимся в послед-
ние годы (рис. 3). Сравнение среднего диаметра
живых и перешедших в категорию “отпад” дере-
вьев позволяет сделать вывод о преобладании в
массиве “верхового” отпада (табл. 3). Процесс пе-
рехода деревьев из категории “живые” в катего-
рию “отпад” ускорялся в последние годы, о чем
свидетельствует рост величины среднегодового
отпада, который на момент последнего учета со-
ставил 3.5% от общего запаса древостоя (табл. 4),
а также изменение формы распределения дере-
вьев по диаметру – сглаживания пиков и прибли-
жение формы кривой к экспоненциальной (рис. 4).
Вместе с тем доля ели в составе древостоев масси-

Таблица 1. Количество КПП (шт.) по изменению запаса древостоя

Изменение 
запаса, %

Годы учета

1991–1997 1997–2001 2001–2008 2008–2013 2013–2019

≤–10 7 12 14 16 22
≥+10 4 6 9 16 14

от –10 до +10 63 56 51 42 38

Рис. 2. Ценотическое разнообразие лесного массива
“Вепсский лес”. (а) Распределение биогеоценозов по
вариантам возрастной структуры древостоя и типам
леса, (б) Распределение биогеоценозов по возрасту
основного поколения ели и типам леса.
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Таблица 2. Распределение КПП по фазам динамики
БГЦ в резервате “Вепсский лес” за период с 1991 по
2019 годы учета

Количество КПП по фазам динамики

Годы учета 1991–1992 2007–2008 2018–2019

Фаза стабилизации 46 32 17
Фаза дигрессии 14 14 14
Фаза дигрессии-2 0 13 25
Фаза нарастания 14 15 18
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ва остается достаточно стабильной (рис. 3).
Устойчивость положения ели подтверждается
фактом значительного увеличения числа новых
деревьев, пополняющих перечетную часть древо-
стоя после учета 1996 г. (рис. 4) за счет интенсивного
процесса естественного возобновления после пери-
ода ветровалов в 1980-х – начале 1990-х годов (Фе-
дорчук и др., 2012).

Отмечено влияние сильных ветров в конце
20-го века на динамику других малонарушенных
лесных массивов. В этот период средний запас ель-
ников и всех древостоев массивов Центрально-
Лесного и Висимского заповедников и части на-
ционального парка “Водлозерский” уменьшался,
а площадь еловых лесов первых двух классов воз-
раста увеличивалась (Федорчук и др., 2012).

Рис. 3. Динамика (а) среднего запаса древостоя по породам, среднего запаса (б, г) и отпада (в, д) древостоя в зависи-
мости от лесорастительных условий (б, в) и вариантов возрастной структуры древостоя (г, д) в массиве “Вепсский лес”
с 1991 по 2019 год, м3 га–1. Е – Ель (Picea abies (L.) H. Karst), Б – Береза (Betula pendula Roth, B. pubescens Ehrh.), Ос –
Осина (Populus tremula L.), C – Сосна (Pinus sylvestris L.). ДОЛЧ – долгомошно-черничные; ЧЕРГ – черничные типы
леса на дренированных суглинках и двучленных наносах, ЧЕРП – то же на дренированных песках и супесях; ЧСФ –
чернично-сфагновые; МСФ – майниково-сфагновые типы леса. АР – абсолютно разновозрастные; ОР (СП) – отно-
сительно разновозрастные, смена пород; Уо – условно одновозрастные; Уо (СП) – условно одновозрастные, смена
пород; ОР – относительно разновозрастные.
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Таблица 3. Средний диаметр (см) деревьев в массиве “Вепсский лес” в разные учетные периоды

Примечание. Ель (Picea abies L.), береза (Betula pendula), осина (Populus tremula L.), сосна (Pinus sylvestris L.).

Порода Категория

Год учета

1991–1992 1996–1997 2001–2002 2007–2008 2013 2018–2019

средний диаметр, см

Ель Живые 19.4 19.1 17.0 17.2 16.9 15.6
Отпад – 19.1 19.4 20.0 20.1 21.6

Береза Живые 25.0 25.5 25.1 24.3 23.6 22.0
Отпад – 20.9 26.4 23.9 25.1 26.1

Осина Живые 43.5 44.4 42.7 35.2 36.7 39.1
Отпад – 46.7 51.6 58.0 61.3 –

Сосна Живые 39.0 38.4 39.9 40.3 41.6 42.3
Отпад – 38.7 40.0 – 34.0 32.0

Рис. 4. Динамика (а) количества деревьев ели (Picea abies (L.) H. Karst) по ступеням толщины (%) и (б) естественного
возобновления по группам высот в резервате “Вепсский лес” с 1991 по 2019 гг. N – число особей.
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Наблюдается снижение численности мелкого
подроста и увеличение численности крупного
подроста ели (рис. 4; Березин и др., 2020). Таким
образом, динамика естественного возобновления
ели обеспечивает непрерывное пополнение мате-
ринского древостоя новыми деревьями.

Вышеперечисленные особенности характер-
ны для лесных сообществ, находящихся на за-
ключительных стадиях фазы дигрессии (Федор-
чук и др., 2011). По всей видимости, фаза дигрес-
сии запаса в настоящее время выражена не только
на уровне отдельных БГЦ, но и на уровне лесного
массива в целом. Тем не менее, наличие лесных
сообществ, находящихся в демутационных фазах,
позволяет судить о разнонаправленности дина-
мических процессов на уровне массива (Корепин
и др., 2020). Дальнейшее снижение запаса древо-
стоев массива, вероятно, продолжится в ближай-
шие годы; на это указывает достаточно высокая
доля древостоев с возрастом основного поколения
старше 160–180 лет (рис. 2). Тенденция к увеличе-
нию количества пробных площадей с древостоя-
ми, постепенно переходящими в стадию нараста-
ния запаса (табл. 2, рис. 1), может сохраниться за
счет активизации процессов возобновления, фор-
мирования новых поколений на месте последних
нарушений. Далее, по мере увеличения доли дре-
востоев демутационных фаз в структуре массива,
наблюдаемое в последние годы снижение средне-
го по массиву запаса, возможно, замедлится. Со
временем переход этих древостоев в фазу актив-
ного роста, предположительно, выразится в уве-
личении среднего по массиву запаса.

Ценотическое разнообразие массива опреде-
ляет характер его долговременной динамики
(рис. 3). Так, динамика запаса древостоев и ин-
тенсивность отпада деревьев наиболее выражены
в ельниках черничного и долгомошно-чернично-
го типов. Наиболее стабильными оказываются
низко продуктивные заболоченные чернично-
сфагновые и майниково-сфагновые ельники и

продуктивные БГЦ со смешанным составом дре-
востоя (рис. 3б, 3в).

Структурное разнообразие ценозов является
одним из механизмов поддержания их устойчи-
вости и адаптации к существующему режиму
естественных нарушений. Наиболее стабильны-
ми по динамике древесного запаса оказались от-
носительно разновозрастные и смешанные по со-
ставу лесные сообщества. Возможно, это времен-
ное явление, связанное с процессом смены
древесных пород в лесных сообществах. Доста-
точно устойчивой формой организации лесных
сообществ также являлись относительно чистые
абсолютно разновозрастные ельники, формиру-
ющиеся в данных ландшафтных условиях пре-
имущественно в недостаточно дренированных
местообитаниях. Часть таких биогеоценозов в на-
стоящее время находится в дигрессивных фазах,
но они менее выражены, по сравнению с более
простыми по организации сообществами на дре-
нированных местообитаниях. По величине дре-
весного отпада особенно выделяются просто ор-
ганизованные БГЦ условно одновозрастных ель-
ников (рис. 3г, 3д).

Таким образом, устойчивость лесного массива
может определяться как относительной стабиль-
ностью всех составляющих его компонентов, так
и уравновешенной разнонаправленностью дина-
мических процессов, происходящих внутри от-
дельных БГЦ, составляющих массив (Дыренков,
1984; Федорчук и др., 2014; Корепин и др., 2020).
Встречающиеся в лесных экосистемах различные
по интенсивности и частоте естественные нару-
шения поддерживают их структурное разнообра-
зие (Synek и др., 2020.; Shorohova et al., 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные данные позволяют утверждать,
что ветровальные нарушения в различные исто-
рические периоды затрагивали большую часть
древостоев исследуемого лесного массива. Цено-

Таблица 4. Распределение объема древесного отпада (м3 га–1) по породам в массиве “Вепсский лес” в разные
учетные периоды

Примечание. Ель (Picea abies L.), береза (Betula pendula), осина (Populus tremula L.), сосна (Pinus sylvestris L.).

Порода

Год учета

1991–1997 1997–2002 2002–2008 2008–2013 2013–2019

древесный отпад, м3 га–1

Ель 13 18 20 31 44
Береза 3 4 3 4 3
Осина 1 4 5 2 0
Сосна 1 0 0 0 0
Итого 18 26 28 37 48
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тическое разнообразие массива, выраженное как
площадное соотношение структурных единиц –
древостоев различного динамического состояния
(вариантов возрастной структуры и фаз возраст-
ной циклической динамики), сопряженных с раз-
личными лесорастительными условиями, – опре-
деляет интенсивность ветровалов, характер и ско-
рость восстановления сообществ после них.

Анализ динамики различных по лесорасти-
тельным условиям и структурной организации
лесных сообществ показывает наибольшую выра-
женность динамических процессов в просто орга-
низованных условно одновозрастных еловых дре-
востоях черничного типа леса, где последние
30 лет наблюдались значительное снижение запа-
са древостоя и рост древесного отпада. Наиболее
стабильными по динамике древесного запаса
оказались относительно разновозрастные сме-
шанные древостои и чистые абсолютно разновоз-
растные ельники.

Динамические процессы на уровне лесного
массива в целом зависят от степени участия в его
структуре древостоев сходных форм динамики.
Преобладание в лесном массиве древостоев стар-
ших возрастов позволяет предположить, что про-
цессы дигрессии, выраженные в настоящее время
не только на уровне отдельных биогеоценозов, но
и на уровне лесного массива, будут продолжаться
еще некоторое время. Однако успешность есте-
ственного возобновления в сочетании с увеличе-
нием количества пробных площадей, где древо-
стои находятся в демутационных фазах динамики,
свидетельствует об устойчивом восстановитель-
ном процессе.

Результаты работы могут быть использованы
для разработки систем ведения лесного хозяйства
в Балтийско-Белозерском и сходных по ланд-
шафтным характеристикам таежных районах.
Сохранение структурно-функционального раз-
нообразия БГЦ на уровне массива и сохранение
элементов БГЦ, специфичных для коренных ле-
сов, в управляемых лесах позволит минимизиро-
вать различия между вовлеченными и не вовлечен-
ными в хозяйственную деятельность лесами и со-
хранить их экосистемные функции (Burton et al.,
1999; Bauhus et al., 2009; Puettmann et al., 2009;
Kuuluvainen et al., 2011, 2012; Halme et al., 2013).

***
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новение, а также всем коллегам, принимавшим
участие в полевых и организационных работах, в
особенности А.А. Шварц, М.Л. Кузнецовой,
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In light of the problem of maintaining the resilience of terrestrial ecosystems in the face of changing climate,
it is especially important to understand the mechanisms for maintaining biodiversity in intact forests that are
not affected by commercial forestry. Our objective was to synthes the complex long-term studies of the struc-
tural-functional diversity and dynamics of the primeval middle boreal Vepssky Forest landscape. The specific
objectives included the analysis of: 1) the natural disturbances regime; 2) the representation of biogeocenoses
with various dynamics types, associated with different site conditions, as well as the windfall gaps; 3) the age
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structure of the landscape; 4) the species composition dynamics, timber stock, number of trees, coarse woody
debris, natural regeneration and tree mortality on the levels of the whole landscape and in different types of
biogeocenoses; 5) the factors regulating the spatio-temporal organisation of the studied forest landscape. Ful-
filing these objectives is possible only within the framework of an integrated complex approach. We used the
data from aerial photography, inventories on the transects, route surveys, mapping of the forests’ composition
and age structure, types of habitats and soils, as well as regularly established permanent circular sample plots
of a fixed radius. The frequency and intensity of winds determines the structural diversity and dynamics of
the studied forest landscape. In turn, the cenotic diversity of the landsape determines the severity of wind dis-
turbances, as well as the pathways and speed of post-dicturbance successions. Spruce forests prevailing on
well-drained sites are subject to windthrows of medium and high severity – 19% of their total area are windfall
gaps. For the most part (43%), they have a relatively uneven aged structure with a predominance of the 161–
200 years old trees. The forest stands, which have an all-aged structure (15%), are associated with poorly
drained sites. Average tree volume of the landscape has decreased by 15% (from 321 to 274 m3 ha–1) from 1991
to 2019 as a result of windthrows. The volume of coarse woody debris, represented mainly by lying and leaning
fallen trees, averaged 71% of the live tree stock. Its variations reflected the phases of forest stand dynamics
due to wind disturbances. The number of biogeocenoses in the stabilisation phase has decreased, while the
proportion of biogeocenoses in the digression and demutation phases of dynamics has increased. The “top
storey” mortality prevails, i.e. mainly larger trees die off. The average annual tree mortality at the time of the
last inventory was 3.5% of the total growing stock. The spruce share in the forest stands remains quite stable.
The results of the long-term research in the Vepssky Forest can be used to solve many problems, including
the development of optimal scenarios for forest management, as well as for the conservation and/or resto-
ration of biodiversity in managed forests.

Keywords: old-growth forests, primeval forests, spruce forests, age structure of forest stands, disturbance regime,
natural regeneration, mortality. 
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