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мических процессов в лесных сообществах по результатам сравнительной 
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Введение 

Проблемы изучения закономерностей функ�
ционирования грибной биоты в лесных экоси�
стемах в современных условиях глобального 
истребления и трансформации коренных, не 
затронутых антропогенным воздействием ле�
сов как эталонов, сформированных  эволюци�
ей природных комплексов, с течением време�

ни приобретают все большее значение и для 
фундаментальной науки, и для практики веде�
ния лесного хозяйства. Именно в таких лесах 
с наибольшей достоверностью возможно оце�
нить выработанные эволюцией взаимоотноше�
ния организмов грибной биоты и фитоценоза 
и только при этом условии можно понять те 
процессы, которые мы наблюдаем в созданных 
человеком искусственных лесах.  
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На всем пространстве лесной зоны Евро�
пейской России коренные разновозрастные 
леса наиболее крупными массивами сохрани�
лись в подзоне северной тайги в национальных 
парках, заповедниках и труднодоступных для 
лесозаготовителей местах.  

В составе грибной биоты лесов особое ме�
сто занимает группа грибов, деятельность ко�
торых составляет одно из важнейших звеньев в 
цепи круговорота вещества и энергии в лесных 
экосистемах и вообще в биосфере Земли – де�
градационное звено превращения живой мате�
рии фитоценоза в древесный отпад и его раз�
ложение. 

 К этой группе относятся дереворазрушаю�
щие грибы, в состав которых входят виды, об�
ладающие в сфере пищевой цепи факульта�
тивными свойствами, – факультативные сапро�
трофы (виды, предпочитающие поселяться на 
живом субстрате, но способные определенное 
время продолжать функционировать и на от�
мерших растениях), факультативные паразиты 
(виды, предпочитающие поселяться на мерт�
вом субстрате, но способные в определенных 
условиях поселяться на живых растениях) и об�
лигатные сапротрофы (виды, предпочитающие 
только мертвый субстрат). Грибы факультатив�
ного комплекса можно разделять по топиче�
скому признаку: факультативных сапротрофов, 
на наш взгляд, правильнее относить к биотро�
фам, так как они более связаны с живыми рас�
тениями; факультативные паразиты более свя�
заны с мертвым субстратом, и их правильнее 
относить, как и облигатных сапротрофов, к 
ксилотрофам или ксилотопам. Виды, относя�
щиеся к факультативным сапротрофам (то есть 
биотрофы), при переходе дерева из категории 
живых в категорию древесного отпада можно 
относить к ксилотрофам. И наоборот – факуль�
тативные паразиты и облигатные сапротрофы 
(то есть ксилотрофы), заселяющие живые де�
ревья, могут быть отнесены к факультативным 
сапротрофам. Грибы факультативного ком�
плекса обладают широкой ферментативной 
палитрой, что и определяет их возможности в 
варьировании пищевого субстрата. В цепи кру�
говорота вещества и энергии в лесных биогео�
ценозах дереворазрушающие грибы занимают 
одну из ключевых позиций. 

Если определять значение дереворазру�
шающих грибов для функционирования лесных 
биогеоценозов, то приходится согласиться, 
что этот консорт равнозначен фитоценозу, 
формирующему и накапливающему биомассу, 
так как осуществляет разложение накапливае�
мой им биомассы, в противовес фитоценозу, 
формирующему и накапливающему эту био�

массу. Понятно, что от того, насколько сбалан�
сирован процесс накопления и разложения 
биомассы лесов, зависят их структура, дина�
мические характеристики и во многих случаях 
существование. Сбалансированные лесные со�
общества отвечают определению «климаксо�
вых», устойчивых лесов [Clements, 1936; 
Selleck, 1960; Сукачев, 1972; Стороженко, 
2007]. Леса c такими и близкими к ним дина�
мическими показателями явились объектом 
наших исследований на протяжении длитель�
ного периода времени.  

Цель исследований заключалась в изучении 
структур древостоев фитоценозов коренных 
разновозрастных, желательно девственных ле�
сов как  формирующего биомассу консорта, в 
то же время являющегося пищевой основой 
для деятельности дереворазрушающих грибов 
биотрофного и ксилотрофного комплексов как 
консорта, ее разлагающего.  

Районы и краткая методика исследований 

Структура древостоев фитоценоза, состав и 
структура грибных дереворазрушающих ком�
плексов изучались нами в нескольких регионах 
северной подзоны тайги Европейской России 
в различных типологических условиях – в ко�
ренных еловых девственных биогеоценозах 
Кандалакшского лесхоза,  Кандалакшского за�
поведника  и  национального парка «Паанаяр�
ви», в лесах Ломовского и Луковецкого лесхо�
зов Архангельской обл., в девственных ельни�
ках национального парка  «Югыд�Ва» Респуб�
лики Коми. 

Из общего числа постоянных и временных 
пробных площадей (п. п.) отобраны наиболее ха�
рактерные для северной тайги по лесоводствен�
ным параметрам постоянные пробные площа�
ди (от 0,2 до 0,6 га), на которых по единой 
глазомерной и инструментальной оценке про�
веден следующий объем работ: сплошное 
бурение стволов деревьев у шейки корня для 
определения их возраста и присутствия гниле�
вых фаутов; распределение деревьев по кате�
гориям состояния [Санитарные правила…, 
1998]; сплошное картирование расположения 
деревьев и валежа;  распределение валежа по 
стадиям разложения [Стороженко и др., 1992; 
Стороженко, 2007]; учет возобновления основ�
ной и сопутствующих пород; определение по�
раженности древостоев гнилевыми фаутами, 
стадии и типа гнилей деревьев, видового со�
става биотрофного и ксилотрофного комплек�
сов дереворазрушающих грибов, вызывающих 
ослабление и усыхание живых деревьев и раз�
ложение древесного отпада.        
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В группу  деревьев текущего древесного от�
пада (ТДО) мы относим деревья категорий 
усыхающих, свежего и старого сухостоя. Осно�
ванием для отнесения деревьев категории  
усыхающих к текущему древесному отпаду 
служит тот факт, что в них прекращаются фото�
синтезирующие и метаболические процессы, 
такие деревья не могут перейти в более высо�
кие категории и обречены в течение 1–2 лет 
перейти в категорию свежего сухостоя. 

Результаты и обсуждение   

Деградационное звено круговорота вещест�
ва и энергии в лесном биогеоценозе начинает�
ся с процесса ослабления деревьев в древо�
стое и постепенного перевода их далее в теку�
щий древесный отпад и валеж. Это ослабление 
вызывается в основном конкурентной борьбой 
между растениями фитоценоза, осложняется 
эдафическими факторами и в большой степе�
ни поражением дереворазрушающими гриба�
ми, вызывающими гнили стволов и корней де�
ревьев. Влияние эдафических факторов как эн�
догенных мы не рассматриваем. Конкурентная 
борьба за свет и пространство наиболее отчет�
ливо проявляется в среде молодого поколения 
древостоя, когда деятельность дереворазру�
шающих грибов мало влияет на их состояние, а 
пораженность дереворазрушающими грибами 
почти отсутствует. Воздействие дереворазру�
шающих грибов начинает заметно увеличи�
ваться с возраста приспевания и достигает 
максимума к первым поколениям предельных 
возрастов для коренной породы (табл. 1). 

На Кольском полуострове ели достигают 
предельного возраста 340 лет. В Архангель�
ской области в первом поколении ельников 
встречались экземпляры 380–400 лет. Наи�
меньшие возрасты первых поколений ели от�
мечены в древостоях Приуралья.  

 Из данных таблицы видно, что по мере уве�
личения возраста поколений увеличивается и их 

пораженность дереворазрушающими грибами 
биотрофного комплекса. Наивысшие уровни по�
ражения отмечены в ельниках  Архангельской 
области, для которых характерны и предельные 
для ели возрасты. Масштабные исследования 
таких зависимостей в лесах коренных форма�
ций во всех зонах растительности Европейской 
России показали аналогичные результаты и 
трактуются как закономерности.  

Состояние древостоев ели коренных девст�
венных лесов по известной методике [Сани�
тарные правила…, 1998] определяется крайне 
редко. А между тем эти сведения несут боль�
шой объем информации о динамических про�
цессах в структурах лесных сообществ. При 
этом во избежание ошибок в определении со�
стояния деревьев каждого объекта важно, что�
бы глазомерная оценка осуществлялась од�
ним, имеющим большой опыт аналогичных на�
блюдений исследователем.   

Таблица 2. Состояние древостоев ели на постоян�
ных пробных площадях  

Значения категорий состоя�
ния на пробных площадях, %

Категории состояния 
деревьев 

1 2 3 4 5 
1 – здоровые 45 49 28 52 59 
2 – ослабленные 44 34 42 34 32 
3 – сильно ослабленные 7 18 22 10 6 
4 – усыхающие 1 2 2 1 – 
5 – свежий сухостой 1 – 1 – 1 
6 – старый сухостой 1 9 5 3 2 
Всего текущего 
древесного отпада 

3 11 8 4 3 

Средний балл ослабления 1,7 2,0 2,2 1,7 1,6

Примечание. Жирным шрифтом выделены значения кате�
горий текущего древесного отпада. 

 
Сопоставляя данные таблиц 1 и 2, можно 

видеть два варианта состояния древостоев. 
Показатели ослабления древостоев 4 и 5 
близки и характеризуют их состояние как 
вполне удовлетворительное, присущее нор�
мальным устойчивым лесным сообществам. 
Аналогичные показатели присущи климаксо�

Таблица 1. Пораженность северных ельников дереворазрушающими грибами биотрофного комплекса 

Пораженность по возрастным поколениям, % 

№ 
п.п. 

Лесоводственная характеристика: 
состав, полнота, бонитет, тип леса, 

возрастная структура, регион 
До 80 

лет 
81–120 121–160 161–200 201–240 241–280 281–320 

321 и  
более 

Сред� 
няя 
для 

древо� 
стоя 

 1  10Е; 0,6; V; баг.�чер.�мор.; Ар; М подрост 2,6 21,1 16,8 19,6 34,5 50,0 – 18,1 
 2  8Е1Б1С; 0,6; V; чер.; Ар; СК подрост ед. 21,4 20,8 20,0 ед. – – 17,2 
 3  10Е+Б,С; 0,6; IV; бр.�чер.; Ар; А  подрост 13,3 15,7 39,3 42,8 70,5 50,0 78,5 42,6 
 4  10Е;0,6; IV; чер.�бр.�баг.; Ар; А подрост 12,5 ед. 26,6 22,2 60,0 66,6 90,0 28,2 
 5  8Е2Б+Пх,Кд; 0,6; IV; чер.�зел.; Ар; К подрост 30,0 23,7 21,9 50,0 – – – 31,4 

Примечание. Типы леса: баг. – багульниковый; чер. – черничный; мор. – морошковый; бр. – брусничный; зел. – зелено�
мошный; сф. – сфагновый. Возрастная структура: Ар – абсолютно разновозрастный. Регион: М – Мурманская обл.;
СК – северная Карелия; А – Архангельская обл.; К – Коми.  
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вым сообществам, коими и являются эти био�
геоценозы.  Близок к ним по состоянию дре�
востой п. п. 1, в котором, однако, заметны 
признаки прогрессирующего ослабления – 
повышенное количество деревьев категории 
ослабленных.  Древостои п. п. 2 и 3 испытали 
5–10 лет назад воздействие угнетающих фак�
торов, что привело к усыханию значительного 
количества деревьев и определило низкие 
показатели состояния. В текущий период ин�
тенсивность процесса не снижается, о чем го�
ворит большое число деревьев категории 
сильно ослабленных.  

Одной из важных характеристик санитар�
ного состояния древостоев являются количе�
ственные (м3/га) и качественные (распреде�
ление по стадиям разложения) показатели 
валежа. Валеж как одна из структурных со�
ставляющих лесных биогеоценозов имеет ог�
ромное значение в их функционировании. 
В цепи круговорота  вещества и энергии в 
лесных биогеоценозах дереворазрушающие 
грибы занимают одну из ключевых позиций. 
В общем виде цепь круговорота вещества и 
энергии в лесном сообществе можно пред�
ставить таким образом: формирование струк�
тур фитоценоза (грибы биотрофного ком�
плекса) → ослабление деревьев и формиро�
вание структур текущего древесного отпада 
(грибы биотрофного комплекса) → формиро�
вание структур валежа (грибы биотрофного 
комплекса) → разложение древесного отпада 
(грибы ксилотрофного комплекса) → выделе�
ние СО2, Н2О + энергия (грибы ксилотрофного 
комплекса) → формирование структур фито�
ценоза (грибы биотрофного комплекса). 

 Процессы разложения валежа являются 
следующим за процессами ослабления и 
формирования текущего древесного отпада 
звеном в деградационной цепи круговорота 
вещества и энергии в лесных экосистемах. 
Количественные и качественные показатели 
валежа тесно связаны с динамическими ха�
рактеристиками биогеоценозов и так же, как 
показатели состояния и пораженности древо�

стоев, характеризуют прошлое, настоящее и в 
определенной степени будущее лесных сооб�
ществ. Динамические характеристики изучае�
мых биогеоценозов (табл. 3) наглядно отра�
жаются в распределении деревьев в древо�
стоях по возрастным поколениям и дополня�
ются показателями объемов валежа, распре�
деленного по стадиям разложения.  

В  коренных лесах на площади лесного 
биогеоценоза присутствует валеж разного 
качественного состояния. Понятно, что весь 
процесс разложения валежа в природных ус�
ловиях протекает непрерывно, но для удобст�
ва ведения различных исследований его ис�
кусственно делят на стадии. Датировка ста�
дий разложения может осуществляться с 
применением двух методик. Сравнение ре�
зультатов обеих методик показало полную 
согласованность в датировке стадий разло�
жения валежных стволов. 

Одна методика основана на фиксации 
показателей морфопризнаков валежных ство�
лов – сохранность коры, покрытие поверхно�
сти мхами, появление плодовых тел дерево�
разрушающих грибов, покровной раститель�
ности и подроста основной и сопутствующих 
пород, сохранность ветвей различных поряд�
ков, изменение линейных параметров стволов 
и др. [Стороженко, 1990, 2007]. Другая, более 
сложная методика основана на показателях 
потери веса образцами древесины разных 
стадий разложения [Шорохова, Шорохов, 
1999; Шорохова, Гирфанов, 2004]. В очень 
кратком изложении датировка стадий разло�
жения (табл. 4) по нашей методике имеет сле�
дующие показатели.  

Таблица 4. Датировка стадий разложения валежа 
ели в регионах северной тайги 

Стадия разложения древесины валежа 
Датировка стадий
разложения, лет

1 – начальная 1–3 (5) 
2 – максимальная 6–25 
3 – затухающая 30–35 
4 – конечная 40–45 
5 – гумификация 50–60 

Таблица 3. Распределение деревьев по возрастным  поколениям в древостоях изучаемых пробных площадей

Распределение объемов деревьев по возрастным поколениям, 
% от всех деревьев на п. п. № 

п.п. 
Фаза ди�
намики 

До 40 41–80 81–120 121–160 161–200 201–240 241–280 281–320
321 и 
более 

1  Кл  Подрост 13,1 26,3 32,7 15,8 10,0 2,1        – 
2  Кл  Подрост 10,0 23,3 40,0 25,0 1,7 – – 
3  Кл  Подрост 5,2 2,8 12,1 8,1 24,2 10,1 37,5 
4  Кл  Подрост 3,1 7,4 38,2 13,0 19,7 13,4 5,2 
5  Дм  Подрост 47,6 20,0 30,5 1,9 – – – 

Примечания. Фаза динамики: Кл – климакс и близкие к нему структуры биогеоценозов; Дм – демутация.  
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Можно выделить и 6�ю стадию, при которой 
гумифицированные стволы еще заметны на 
поверхности почвы как незначительные микро�
повышения, не отличающиеся составом напоч�
венного покрова от общего фона. Такие остатки 
датируются периодом в 65–70 лет в зависимо�
сти от диаметра валежного ствола. Объемные 
показатели валежа в изучаемых биогеоценозах 
представлены в таблице 5. 

Анализируя данные этой таблицы, можно 
прийти к следующим весьма важным, как общим 
для региона северной тайги, так и частным для 
биогеоценозов пробных площадей выводам.  

Во�первых, очевидно, что и абсолютные, и 
относительные величины объемов валежа от за�
пасов древостоев отличаются не так сильно, как 
этого можно было бы ожидать. Такие объемы 
можно расценивать как типичные для коренных 
разновозрастных лесов северной тайги. Во�вто�
рых, отмечаются значительные объемы древес�
ного отпада в период 10–15 лет назад по всему 
северному региону Европейской России. Эта 
тенденция может быть рассмотрена отдельно и 
подтверждена или опровергнута другими на�
блюдениями. Но в любом случае такие данные  
помогают в определении временных периодов 
интенсификации динамических процессов при 
формировании структур биогеоценозов.  

В частных характеристиках древостоев 
пробных площадей отмечаются следующие 
особенности. Относительно равномерное рас�
пределение объемов древесного отпада по 
стадиям разложения в древостое п. п. 3 харак�
теризует его как биогеоценоз, наиболее сба�
лансированный и наиболее приближенный к 
фазе климакса. Однако, сопоставляя данные  
таблиц 3 и 5, можно предполагать, что в неда�
леком будущем в этом биогеоценозе появятся 
большие объемы валежа, поскольку в первом 
поколении сосредоточено значительное коли�
чество деревьев предельных возрастов (до 400 
лет).  В древостое п. п. 4 интенсивный вывал 
деревьев продолжается в последние 20–25 лет 
за счет вывала деревьев первого поколения. 
Биогеоценоз п. п. 5 находится в стадии дему�
тации, так как в последние 30–35 лет в нем вы�
пало большое количество деревьев, и это дало 

возможность подросту того периода нарастить 
значительные объемы древесины в возрастном 
поколении до 120 лет.  

 В целом можно констатировать, что анализ 
возрастных и валежных структур дает возмож�
ность относительно подробно представить ди�
намические процессы в лесных сообществах в 
довольно глубокой ретроспективе. 

Видовой состав дереворазрушающих гри�
бов факультативного и сапротрофного ком�
плексов определен нами не в полном объеме, 
и мы отсылаем читателя к другим авторам, 
значительно подробнее изучившим эти грибы в 
лесах северных регионов [Исаева, Берлина, 
2002; Коткова, 2007; Косолапов, 2008; Руоко�
лайнен, 2009; Ежов и др., 2011; Исаева, Химич, 
2011; Крутов и др., 2012].    

Выводы 

1. В цепи круговорота  вещества и энергии в 
лесных биогеоценозах дереворазрушающие 
грибы занимают одну из ключевых позиций, 
осуществляя разложение накапливаемой авто�
трофами биомассы и поддерживая ее баланс в 
сукцессионном процессе лесного сообщества. 

2. Воздействие дереворазрушающих гри�
бов биотрофного факультативного комплекса 
на древостой биогеоценоза начинает заметно 
увеличиваться с возраста приспевания и дос�
тигает максимума к первым поколениям пре�
дельных возрастов для коренной породы. 

3. Сведения о состоянии древостоев несут 
большой объем информации о динамических 
процессах в структурах лесных сообществ. Ва�
леж как одна из структурных составляющих 
лесных биогеоценозов тесно связан с динами�
ческим положением биогеоценозов в сукцес�
сионном процессе и так же, как показатели со�
стояния и пораженности древостоев, характе�
ризует прошлое, настоящее и в определенной 
степени будущее лесных сообществ.  
 
Работа выполнена при финансовой поддержке 
гранта программы Президиума РАН «Живая 
Природа», подпрограммы «Динамика лесных 
экосистем». 
 

Таблица 5. Объемы валежа в биогеоценозах пробных площадей по стадиям разложения 

В том числе по стадиям разложения, % 
Средняя 
стадия 

разложения 
№ 

п.п. 

Запас 
древо�
стоя, 
м3/га 

Объемы 
валежа, 

м3/га 

Доля вале�
жа от запа�
са древо�

стоя, % 1 2 3 4 5  
1 169,6 44,1 26,0 1 33 35 12 19 3,1 
2 153,2 55,2 36,0 1 33 38 13 14 3,0 
3 138,1 45,5 32,9 7 27 23 23 20 3,2 
4 235,0 57,9 24,6 39 31 � 10 20 2,4 
5 189,1 43,0 22,7 5 30 30 16 19 3,1 
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