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Крупные древесные остатки (КДО) — сухостой, 
валеж, зависшие деревья и пни — являются важным 
компонентом, обеспечивающим биоразнообразие 
и устойчивость лесных экосистем (Stokland et al., 
2012; Löfroth et al., 2023). С начала отмирания дерева 
до полной гумификации древесные остатки являются 
местообитанием и пищевым ресурсом для комплекса 
организмов, состоящего из сотен видов грибов, рас-
тений, животных и микроорганизмов, субстратом 
для возобновления древесных пород (Stokland et al., 
2012). Разлагающиеся древесина и кора являются 
звеном круговоротов углерода и питательных веществ, 
локусом асимбиотической фиксации азота и компо-
нентом органических горизонтов почвы (Мухортова 
и др., 2009; Ханина и др., 2023).

В коренных лесах, помимо формирования КДО 
в ходе естественного отмирания отдельных деревьев 
и их небольших групп, происходит накопление КДО 
в связи с нарушениями: пожарами, ветровалами, 
усыханием древостоя — под влиянием абиотиче-
ских и биотических факторов. В коренных таежных 
ельниках наиболее распространены ветровальные 
нарушения и усыхание древостоя различной интен-
сивности (Shorohova et al., 2008, 2019, 2023; Aakala et 
al., 2011; Khakimulina et al., 2016). В последние деся-
тилетия повышение частоты нарушений связывают 
с изменением климата. Например, в Архангельской 
области усыхание, вызванное перепадами температур 
в зимнее время, позднеосенними и ранневесенни-
ми заморозками, сильными холодными ветрами, 
избыточным увлажнением, бедностью и глубоким 
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В свете проблем изменения климата и сохранения биологического разнообразия особенно важны дан-
ные многолетних наблюдений в “выработанных” лесах, не затронутых хозяйственной деятельностью. 
Работа посвящена анализу динамики запаса и числа сухостойных деревьев, а также закономерностей 
скорости усыхания деревьев и времени стояния сухостоя в коренных среднетаежных ельниках. В ос-
нову исследования легла база данных подеревного учета древостоя на 11 ПП в течение 25—46 лет. 
Запас сухостоя на ПП за период с 1971 по 2019 гг. варьировал от 0.4 до 164 м3 га‑1 со среднегодовой 
скоростью “оборота” (период от усыхания дерева до перехода сухостоя в категорию валежа) сухостоя 
от 0.07 до 32.7 м3 га‑1 год‑1. В нескольких биогеоценозах наблюдались периоды усыхания деревьев 
после ветровала и бурелома, в результате которых запасы крупных древесных остатков были сравни-
мы с запасами древостоя. Скорость и характер отпада деревьев и породный состав сухостоя зависели 
от режима почвенного увлажнения, породного состава и возрастной структуры древостоя. До усыхания 
часть деревьев находилась в ослабленном состоянии в течение периода до 46 лет. Время ослабления 
дерева до усыхания (период с момента, когда для дерева отмечены механические повреждения, следы 
активности насекомых, болезней и др., до момента, когда дерево усохло) не оказало значимого влияния 
на продолжительность стояния сухостоя. Время стояния сухостоя варьировало от 2 до 30 и более лет 
в зависимости от взаимно сопряженных факторов: породы и размера деревьев, условий увлажнения, 
породного состава древостоя и сукцессионного статуса биогеоценоза.
Ключевые слова: усыхание, ветровал, крупные древесные остатки, отпад.
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промерзанием почвы, привело к развитию стволовых, 
корневых и комлевых гнилей (Селочник, 2008). Бо-
лее теплая зима благоприятствует зимовке болезней 
и вредителей, а теплая осень способствует активному 
росту мицелия корневых патогенов (Павлов, 2015).

Разложение древесины дереворазрушающими 
организмами — насекомыми и биотрофными гри-
бами — зачастую начинается еще при жизни дерева 
(Трубин и др., 2012; Полевой и др., 2016; Shorohova 
et al., 2019; Стороженко, 2022, 2023). Сведения о за-
пасах (Замолодчиков, 2009; Мухортова и др., 2009; 
Капица и др., 2014; Иванов и др., 2020), времени 
стояния (Швиденко и др., 2009; Стороженко, 2012; 
Ложенко, 2022) и скорости разложения сухостоя (Се-
лочник, 2008; Мухортова и др., 2009; Капица и др., 
2012; Shorohova, Kapitsa, 2016; Shorohova et al., 2019) 
фрагментарны. Очевидна недостаточность инфор-
мации, основанной на результатах долговременных 
комплексных стационарных исследований, позволя-
ющая оценить вариабельность скорости и характера 
усыхания деревьев и времени стояния сухостоя в за-
висимости от факторов уровней отдельного дерева 
и биогеоценоза в целом.

Данное исследование является частью комплекс-
ных стационарных исследований в коренных еловых 
лесах на постоянных пробных площадях (ПП), за-
ложенных в 1970-х гг. в резервате “Вепсский лес”, 
признанном на ботаническом конгрессе 1975 года 
эталоном природы средней тайги (Федорчук и др., 
1998, 2012; Shorohova et al, 2008; Шорохова и др. 2022; 
Корепин и др., в печати). Целью работы являлась 
оценка скорости образования, объемов и времени 
стояния сухостоя основных лесообразующих по-
род в биогеоценозах коренных таежных ельников. 
В ходе работы решали следующие задачи: 1) выявить 
особенности деревьев отпада различных древесных 
пород в различных условиях; 2) оценить динамику 
запаса и числа сухостойных деревьев в зависимо-
сти от лесорастительных условий и сукцессионного 
состояния биогеоценозов; 3) оценить зависимость 
скорости “оборота” (разницы запаса усохших деревь-
ев и упавшего на землю сухостоя за год) и времени 
стояния сухостоя от факторов на уровне отдельного 
дерева — древесной породы, диаметра и возраста 
дерева, а также периода его ослабления до усыха-
ния и факторов на уровне БГЦ — лесорастительных 
условий и сукцессионного статуса биогеоценоза 
по данным 25—46-летних наблюдений на 11 посто-
янных пробных площадях.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследование проводили по данным сплошного 
перечета древостоя на 11 постоянных пробных пло-
щадях в резервате “Вепсский лес” одноименного 
природного парка, расположенного в восточной 
части Ленинградской области, на границе с Вологод-
ской областью (60°12'19.8” N, 35°08'04.7” E) (табл. 1). 

Ценность объекта исследования заключается в прак-
тически полном отсутствии антропогенного воздей-
ствия на экосистемы. Высота территории природ-
ного парка над уровнем моря составляет в среднем 
220—260 м, отдельные участки возвышаются до 300 м 
(Федорчук и др., 1998). Среднегодовая температура 
за период с 1950 по 2021 гг. составила +2.8C°, средне-
годовое количество осадков — 700 мм. Недостаточно 
дренированные и дренированные местообитания 
распространены примерно в равных долях. Наи-
большие площади занимает холмисто-моренный 
рельеф, среди которого преобладает крупнохолми-
стый и холмисто-грядовый (Беляева, 2019).

Основные местообитания еловых лесов на ПП 
в резервате “Вепсский лес” — дренированные и не-
достаточно дренированные почвы на моренных суг-
линках и двучленных наносах (серии типов леса — 
черничная, долгомошно-черничная) и заболоченные 
торфянистые почвы (серия типов леса сфагново-чер-
ничная). Еловые и сосново-еловые леса черничной 
серии типов леса формируются также на моренных 
или зандровых песках (Дыренков, 1984; Федорчук 
и др., 1998).

Соотношение пород в составе древостоев лесно-
го массива связано с интенсивностью нарушений, 
а также со скоростью восстановления сообществ 
после них (Шорохова и др., 2022). В доминирующих 
по площади дренированных ельниках основным 
видом нарушений являются ветровалы и бурело-
мы средней и сильной интенсивности (Федорчук 
и др., 2012). С конца ХХ века (1990-е годы) отмече-
ны множественные очаги усыхания, которые чаще 
всего приурочены к границам ветровальных окон. 
Массовые ветровалы на дренированных участках 
природного парка отмечены в 1983 г. Значительных 
нарушений в еловых биогеоценозах, приуроченных 
к недостаточно дренированным местообитаниям, 
выявлено не было (Федорчук и др., 1998; Корепин 
и др., в печати). Смешанные ельники сформиро-
ваны на послепожарных участках (Федорчук и др., 
2012). В связи с давностью пожарных нарушений 
(более 50 лет) такие участки находятся в процессе 
естественной сукцессии древесных видов — смены 
лиственных древесных пород и сосны елью. На дан-
ный момент разновозрастные ельники занимают 
около 80% лесопокрытой площади, сосняки — около 
15% (Федорчук и др., 2012).

Пробные площади, на которых проводили иссле-
дование, закладывали в 1970-х годах в наиболее ти-
пичных местообитаниях, руководствуясь отраслевым 
стандартом “Пробные площади лесоустроительные. 
Метод закладки” (ОСТ 56-69-83). Размер пробной 
площади определяли по наличию на ней не менее 
200—250 деревьев основного элемента леса (с диа-
метром более 6 см) (Дыренков, 1984; Федорчук и др., 
1998). Для всех деревьев учетного размера измеряли 
длину окружности и определяли состояние (живые 
и ослабленные с определением причин ослабления: 



ЛЕСОВЕДЕНИЕ	 № 2	 2025

	 ЗАПАСЫ И ДЛИТЕЛЬНОСТЬ СТОЯНИЯ СУХОСТОЯ В КОРЕННЫХ...� 213
Та

бл
иц

а 
1.

 Х
ар

ак
те

ри
ст

ик
а 

ле
со

ра
ст

ит
ел

ьн
ы

х 
ус

ло
ви

й 
и 

не
ко

то
ры

х 
та

кс
ац

ио
нн

ы
х 

по
ка

за
те

ле
й 

др
ев

ос
то

ев
 н

а 
П

П

№
 П

П
Го

д 
за

-
кл

ад
ки

 
П

П
 / 

пл
о-

щ
ад

ь 
(г

а)

С
ер

ия
 т

ип
ов

 
ле

са
* 

/ В
ар

иа
нт

 
во

зр
ас

тн
ой

 с
тр

ук
-

ту
ры

 д
ре

во
ст

оя
*

П
ор

од
ны

й 
со

ст
ав

 д
ре

во
ст

оя
**

С
ре

дн
ий

 д
иа

ме
тр

, с
м*

*
С

ре
дн

яя
 в

ы
со

та
, м

**
За

па
с 

др
ев

ос
то

я 
на

 
мо

ме
нт

 за
кл

ад
ки

 П
П

20
19

 го
д 

уч
ет

а,
  

м3  га
‑1

Ч
ис

ло
 д

ер
ев

ье
в 

 
мо

ме
нт

 за
кл

ад
ки

 П
П

20
19

 го
д 

уч
ет

а,
  

м3  га
‑1

С
Е

Б
О

с

1
19

94
 / 

0.
8

Ч
ЕР

П
 / 

О
р

6С
19

02
Е 20

01
О

с1
Б 19

0
II

 я
ру

с:
 1

0Е
19

0+
10

0

38
.8

29
.9

24
.2

23
.5

33
.5

27
.5

37
.8

28
.2

58
7

59
7

80
8

66
1

5
19

77
 / 

0.
55

Ч
ЕР

Г 
/ У

о
8Б

14
02

Е 14
0+

Е 18
0 

ед
.Б

14
0

II
 я

ру
с:

 9
Е 14

01
Е 10

0
–

20
.5

19
.2

28
.1

29
.0

–
40

6
39

7
79

2
47

3

8
19

77
 / 

0.
2

Ч
ЕР

Г 
/ О

р
5Е

10
03

Е 26
02

Е 60
+

Е 22
0, 

Б 10
0

–
18

.7
18

.0
11

.0
16

.0
20

.6
22

.2
32

1
40

8
12

05
60

0

9
19

77
 / 

0.
4

С
Ф

Ч
 / 

Ар
9Е

80
—

32
01

Б 10
0

–
17

.5
15

.0
15

.9
16

.7
–

25
4

28
5

12
84

65
7

10
19

77
 / 

0.
35

Ч
ЕР

П
+

Д
О

ЛЧ
 / 

О
р

5Е
12

0—
20

04
Е 22

01
Б 14

0
–

24
.5

22
.0

22
.0

21
.8

23
.9

22
.7

41
2

31
0

77
7

17
38

11
19

81
 / 

0.
19

Д
О

ЛЧ
 /О

р
8Е

14
01

Е 20
0—

30
01

Б 80
—

16
0+

Е 10
0 е

д.
О

с 10
0

–
20

.0
19

.5
15

.6
20

.9
16

.0
21

.6
38

5
14

7
12

31
30

5

91
19

73
 / 

0.
47

С
Ф

Ч
 / 

Ар
9Е

80
—

36
01

Б 80
—

16
0+

Б 22
0

–
19

.7
16

.2
18

.4
17

.8
–

28
3

24
9

10
28

59
4

98
19

73
 / 

0.
46

С
Ф

Ч
 / 

Ар
9Е

80
—

34
01

Б 14
0

–
15

.6
13

.0
16

.7
15

.5
–

19
4

23
6

13
45

95
1

10
0

19
73

 / 
0.

78
Ч

ЕР
Г 

/ У
о

6О
с 14

03
С

14
0—

18
01

Б 14
0+

Е 14
0

II
 я

ру
с:

 1
0Е

14
0

33
.1

28
.3

18
.1

17
.5

26
.0

27
.3

38
.2

29
.5

58
0

46
0

97
3

44
2

10
3

19
73

 / 
0.

5
Ч

ЕР
Г 

/ У
о

9Е
18

01
Б 14

0
–

31
.1

25
.4

37
.7

24
.2

–
45

8
34

0
46

0
16

36

19
8

19
81

 / 
0.

18
С

Ф
Ч

 / 
О

р
7Е

12
0—

20
02

Е 20
0—

28
01

Б 14
0

–
19

.0
17

.9
16

.5
19

.0
–

38
1

25
0

14
77

72
2

П
ри

ме
ча

ни
е.

 Е
 —

 ел
ь 

(P
ic

ea
 a

bi
es

 (L
.) 

H
. K

ar
st)

, Б
 —

 б
ер

ез
а 

(B
et

ul
a 

pe
nd

ul
a 

R
ot

h,
 B

. p
ub

es
ce

ns
 E

hr
h.

), 
О

с —
 о

си
на

 (P
op

ul
us

 tr
em

ul
a 

L.
), 

С
 —

 с
ос

на
 (P

in
us

 s
yl

ve
str

is 
L.

). 
*О

бо
зн

ач
ен

ия
 с

ер
ий

 ти
по

в 
ле

са
: Ч

ЕР
Г 

—
 ч

ер
ни

чн
ая

 н
а 

др
ен

ир
ов

ан
ны

х 
су

гл
ин

ка
х 

и 
дв

уч
ле

нн
ы

х 
на

но
са

х;
 Ч

ЕР
П

 —
 ч

ер
ни

чн
ая

 н
а 

др
ен

ир
ов

ан
ны

х 
пе

ск
ах

 и
 с

уп
ес

ях
; 

Д
О

ЛЧ
 —

 до
лг

ом
ош

но
-ч

ер
ни

чн
ая

 н
а 

не
до

ст
ат

оч
но

 д
ре

ни
ро

ва
нн

ы
х 

ме
ст

оо
би

та
ни

ях
; С

Ф
Ч

 —
 сф

аг
но

во
-ч

ер
ни

чн
ая

 н
а 

сл
аб

о 
др

ен
ир

ов
ан

ны
х 

ме
ст

оо
би

та
ни

ях
 и

 п
ер

е-
хо

дн
ы

х 
то

рф
ах

 (Ф
ед

ор
чу

к 
и 

др
., 

19
98

). 
*О

бо
зн

ач
ен

ие
 в

ар
иа

нт
ов

 в
оз

ра
ст

но
й 

ст
ру

кт
ур

ы
 д

ре
во

ст
оя

: А
р —

 аб
со

лю
тн

о 
ра

зн
ов

оз
ра

ст
ны

е д
ре

во
ст

ои
; О

р 
—

 о
тн

ос
ит

ел
ьн

о 
ра

зн
ов

оз
ра

ст
ны

е 
др

ев
ос

то
и;

 У
о 

—
 ус

ло
вн

о 
од

но
во

зр
ас

тн
ы

е 
др

ев
ос

то
и 

(Д
ы

ре
нк

ов
, 1

98
4)

. *
* 

П
ор

од
ны

й 
со

ст
ав

, с
ре

дн
ий

 в
оз

ра
ст

 о
сн

ов
ны

х 
эл

ем
ен

то
в 

ле
са

 и
 т

ак
са

-
ци

он
ны

е 
по

ка
за

те
ли

 д
ре

во
ст

оя
 п

ре
дс

та
вл

ен
ы

 н
а 

мо
ме

нт
 за

кл
ад

ки
 П

П
 (Ф

ед
ор

чу
к 

и 
др

., 
19

98
).



	 ЛЕСОВЕДЕНИЕ	 № 2	 2025

214	 КАПИЦА и др.

воздействия насекомых, дереворазрушающих гри-
бов, механических повреждений). Высоту древесных 
пород определяли по графику высот, построенно-
му по результатам измерения высоты и диаметра 
25—55 деревьев. Запас древесины и другие показа-
тели древостоя определяли по объемным таблицам 
(по ступеням толщины и разрядам высот) (Третья-
ков и др., 1952), расчет производили с помощью 
программы “Проба” (Смирнова, Филиппов, 1983), 
преобразованной для персонального компьютера 
(табл. 1). Возрастное поколение деревьев определяли 
глазомерно, с уточняющим бурением 2—3 деревьев 
у шейки корня. Периодичность подеревного перече-
та древостоя составляла 4—6 лет. Из существующей 
базы данных подеревного перечета на ПП создана 
отдельная база для деревьев отпада с учетом причин 
и периода ослабления. В качестве причин ослабле-
ния выделяли механические повреждения, наклон 
ствола более 45°, наличие рака, следы активности 
стволовых насекомых. Объем выборки составил 2610 
деревьев отпада, из которых 1422 погибло в результате 
усыхания, 495 — в результате ветровала и снеговала 
и 693 — в результате бурелома и снеголома (табл. 2).

Таблица 2. Объем выборки за период 1973—2019 гг. 
(общее число деревьев по  всем ПП) по  породам 
и категориям отпада, шт.

Порода
Категория отпада

Сухостой Ветровал 
и снеговал

Бурелом 
и снеголом

Ель 1234 394 502
Сосна 55 9 10
Береза 124 53 115
Осина 9 39 66
Итого 1422 495 693

Объем каждого сухостойного дерева, а также де-
рева, погибшего в результате ветровала или бурелома, 
рассчитан по формулам объема с использованием 
измеренного диаметра дерева и высоты дерева, рас-
считанной по графику высот, построенному для ка-
ждой пробной площади и видового числа (Тетюхин 
и др., 2005). Суммарный запас отпада и численности 
деревьев отпада по категориям переводили на гектар 
с учетом площадей ПП. Зависимость запасов отпада 
от режима увлажнения (дренированные/слабо дре-
нированные), категории (сухостой, ветровал, буре-
лом), времени ослабления, времени стояния (для 
сухостоя) тестировали с использованием обобщен-
ных линейных моделей в среде R (4.0.3). Скорость 
оборота сухостоя рассчитывали путем деления сум-
марного запаса сухостоя за учетный период на число 
лет между учетами.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Объемы отдельных деревьев отпада изменялись 

от 0.0001 до 5.02 м3 в зависимости от породного со-
става древостоя, лесорастительных условий и раз-
нообразия сукцессионных процессов в отдельных 
биогеоценозах (табл. 3). Объемы сухостоя ели и бе-
резы отличались наибольшей вариабельностью, так 
как усыхали деревья различных размеров и возраста. 
Усыхание крупных деревьев, в особенности ели, отме-
чено в древостоях, частично затронутых ветровалом 
1983 г., что мы связываем с ослаблением и поврежде-
нием корневых систем оставшихся деревьев, а также 
изменившимся водным режимом и воздействием био-
тических факторов, в частности короеда-типографа. 
Мелкий сухостой часто образовывался в процессе 
самоизреживания групп деревьев, возобновившихся 
в ветровальных окнах. Отпад деревьев сосны и осины 
происходил в процессе сукцессионной смены пород, 
отмирали большей частью крупные деревья старших 
поколений. Средние объемы деревьев ветровала 
и бурелома практически на всех ПП превышали 
средние объемы сухостойных деревьев. Следова-
тельно, в условиях многоярусных разновозрастных 
насаждений усыхание было более характерно для 
угнетенных деревьев, господствующие деревья были 
более подвержены ветровалу или бурелому.

Запас сухостоя на ПП за период с 1971 по 2019 гг. 
варьировал от 0.4 до 163.7 м3 га‑1. В конце 1980-х гг. 
в БГЦ, приуроченных к слабо дренированным ме-
стообитаниям, отмечены первые за исследуемый 
период пики отпада всех форм. Вследствие сильных 
ветров 1980-х гг. образовались массовые прорывы — 
окна — в пологе древостоя, в особенности в дрениро-
ванных еловых и смешанных БГЦ (Федорчук и др., 
1998). Дальнейшее расширение окон происходило 
в результате усыхания и вывала деревьев у границ 
окон. В слабо дренированных ельниках первый пик 
усыхания несколько смещен во времени и приуро-
чен к 1990-м гг. Вторая “волна” отпада наблюдается 
начиная с 2015 г. и затрагивает как хорошо, так и не-
достаточно дренированные местообитания.

Динамика отпада выразилась в формировании 
в отдельные периоды высоких, в некоторых случаях 
сравнимых с запасами древостоя, запасов бурелома, 
ветровала и/или сухостоя. Так, в древостое ПП 11 
в 2019 г. произошло массовое усыхание ели (рис. 1). 
Доля различных древесных пород в общем объеме 
сухостоя зависела от породного состава и сукцесси-
онного состояния древостоя (рис. 1).

Полученные результаты о запасах сухостоя в лес-
ных биогеоценозах в зависимости от типа лесорасти-
тельных условий и характеристик древостоя подтвер-
ждают известную по литературным данным высокую 
вариабельность и стохастичность этого показателя. 
Так, в елово-пихтовых и пихтово-еловых насаждениях 
предгорной части Восточного Саяна запасы сухостоя 
варьируют от 4.9 м3 га‑1 в ельниках крупнотравно-па-
поротниковых (80 лет) до 12.3 м3 га‑1 в пихтарниках 
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крупнотравных (110 лет) (Вайс и др., 2021). В еловых 
84-летних культурах Пермского края в условиях бо-
гатых и бедных влажных суборей запасы сухостоя из-
менялись от 25 м3 га‑1 до 136 м3 га‑1 соответственно 
(Рогозин, Разин, 2015). В среднетаежных сосняках ев-
ропейского Северо-Востока России объем сухостоя ва-
рьировал от 0.7 м3 га‑1 в чернично-сфагновом типе леса 
(45 лет) до 113.9 м3 га‑1 в черничнике свежем (170 лет) 
(Осипов, Кутявин, 2017). В спелых сосняках Карелии 

наименьшие объемы сухостоя приурочены к лишай-
никовым и сфагновым соснякам; наибольшие — к со-
снякам черничным: 5.4 м3 га‑1 и 30.8 м3 га‑1 соответ-
ственно (Мошников и др., 2019). Результаты нашего 
исследования, проведенного в коренных таежных ель-
никах, подчеркивают динамичность усыхания деревь-
ев в зависимости от сукцессионного состояния БГЦ.

Скорость “оборота” сухостоя значительно варьи-
ровала как во времени, так и в пространстве (табл. 4). 

Рис. 1. Динамика запаса сухостойных деревьев в биогеоценозах различного сукцессионного статуса в различных лесорас-
тительных условиях. Е — ель (Picea abies (L.) H. Karst.), Б — береза (Betula pendula Roth, B. pubescens Ehrh.), Ос — осина 
(Populus tremula L.), С — сосна (Pinus sylvestris L.).

Таблица 4. Скорость «оборота» сухостоя, м3 га‑1 год‑1

Период Пробная площадь
1 5 8 9 10 11 91 98 100 103 198

1973—1975 1.4 2.9 9.4
1975—1977 0.6 0.6 1.5 1.9
1977—1980 0.3 5.7 0.7 0.5 2.4 0.6 2.6 1.31980—1983 0.4 0.7 1.0 12.2 0.4 0.7 2.3
1983—1988 2.5 1.0 1.6 18.4 3.0 1.7 2.2 1.2 0.7 2.8
1988—1993 1.1 1.3 3.0 2.1 3.3 4.1 1.5 2.5 8.4 8.0
1993—1998 5.7 1.0 2.0 1.4 1.6 2.0 1.1 1.8

0.07

5.8
1998—2004 2.2 3.8 1.3 1.2 0.6 1.1 1.4 2.5 1.0 5.8
2004—2008 2.3 6.4 4.4 2.1 0.7 0.6 0.2 0.4 0.5 2.3
2008—2014 0.6 0.2 1.7 2.3 0.8 0.7 0.6 0.7 1.2 0.9
2014—2019 2.3 4.4 0.2 2.1 32.7 4.8 1.9 1.4 1.6 4.0
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Данный показатель по сути отражает скорость двух 
процессов: усыхания деревьев и продолжительности 
стояния сухостоя. В большинстве БГЦ динамика 
скорости “оборота” сухостоя отражает “волны” от-
пада деревьев.

Время стояния сухостоя варьировало от 2 до 30 
и более лет (табл. 3, рис. 2). Максимальные величины 
времени стояния сухостоя не определены из-за огра-
ниченности периода наблюдений. Взаимно сопря-
женные факторы: порода и размер деревьев, условия 
увлажнения и породный состав древостоя — влияли 
на продолжительность стояния сухостойных деревь-
ев (табл. 3, 5). Большая часть сухостойных деревьев 
не оставалась на корню дольше пяти лет. На мас-
совом материале государственной инвентаризации 

лесов Финляндии, Норвегии и Швеции показано, что 
время стояния сухостоя в интенсивно эксплуатиру-
емых таежных лесах западной части Фенноскандии 
увеличивается по мере увеличения размера деревьев 
и степени влажности климата и уменьшается с уве-
личением суммы активных температур и продук-
тивности местообитаний, а также интенсивности 
рубок ухода (Aakala et al., 2024). В нашем исследова-
нии в коренных ельниках характер влияния размера 
деревьев на время стояния сухостоя был аналогич-
ным. Однако связь была слабо выражена и зависела 
от породы дерева (табл. 5). Также незначительный 
по величине эффект степени почвенного увлажнения 
и продуктивности местообитания на время стоя-
ния сухостоя был скорее противоположным: в более 

Рис. 2. Распределение числа сухостойных деревьев по скорости перехода из состояния «сухостой» в «валеж» в зависимости 
от лесорастительных условий. Количество сухостойных деревьев представлено суммарное (на га) для ПП за период учета 
с 1970-х годов по 2019-й. Е — ель (Picea abies (L.) H. Karst.), Б — береза (Betula pendula Roth, B. pubescens Ehrh.), Ос — осина 
(Populus tremula L.), С — сосна (Pinus sylvestris L.).

Таблица 5. Параметры обобщенных линейных смешанных моделей* времени стояния сухостоя в зависимости 
от породы и диаметра дерева и режима увлажнения.

Фактор Градации Параметр z Уровень значимости p

Режим увлажнения

Все древесные породы 20.523 <0.001
Береза 0.720 0.471

Ель 0.712 0.476
Осина NA NA

Диаметр

Все древесные породы 4.839 ***
Береза, 20—40 см -2.239 *

Ель, 20—40 см -2.253 *
Осина, 20—40 см 0.541 0.588
Береза, 41—60 см -3.574 ***

Ель, 41—60 см -1.046 0.296
Осина, 41—60 см -0.506 0.613

* glm, распределение Пуассона времени стояния сухостойных деревьев. Уровень значимости: *** — 0.001, 
** — 0.01, * — 0.05, ns ≥ 0.05.
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дренированных ельниках сухостой стоял несколько 
дольше (табл. 5).

Сведения о продолжительности существования 
сухостоя в европейских таежных лесах немногочис-
ленны. Приведены оценки этого периода от 1—20 
до 20—50 лет с увеличением продолжительности при 
продвижении с севера на юг и с заметной изменчи-
востью в пределах, в том числе однородных лесных 
БГЦ (Krankina, Harmon, 1995; Storaunet, Rolstad, 
2004; Швиденко и др., 2009; Aakala, 2010; Сторо-
женко, 2012). В. Г. Стороженко (2012) установил, что 
деревья категории “усыхающие” обычно переходят 
в категорию свежего сухостоя за 2—4 года; из свежего 
сухостоя в старый сухостой — за 1—3 года. В кате-
гории старого сухостоя деревья могут находиться 
в среднем 10—15 лет, в редких случаях, в условиях 
северной тайги и в местообитаниях с незначитель-
ным почвенным увлажнением, до 20 лет (Сторо-
женко, 2012).

Время ослабления дерева до усыхания не оказало 
значимого влияния на продолжительность стояния 
сухостоя (влияние фактора недостоверно). Этот ре-
зультат можно интерпретировать как косвенное ука-
зание на преимущественно абиотические факторы, 
вызвавшие усыхание деревьев. Участившиеся засухи 
являются причиной массового усыхания европейских 
лесов, в особенности ельников.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты подтверждают ранее вы-
явленную высокую вариабельность и стохастичность 
процессов отпада в коренных таежных лесах. Ско-
рость и характер отпада: усыхание, ветровал или 
бурелом/снеголом, а также продолжительность сто-
яния сухостоя в коренных среднетаежных лесах — 
варьировали в зависимости от режима почвенного 
увлажнения и сукцессионного статуса биогеоценоза. 
Период стояния большей части сухостойных деревьев 
в большинстве случаев не превышал пяти лет.

Полученные результаты позволяют предположить 
две основные группы экзогенных факторов, приво-
дящих к пикам усыхания деревьев: (1) изменение 
светового и водного режима биогеоценоза вкупе 
с повреждениями корневой системы деревьев вслед-
ствие ветровала и (2) засушливые периоды.

***

Авторы выражают глубокую признательность 
одному из родоначальников исследований на тер-
ритории “Вепсского леса” Виктору Николаевичу 
Федорчуку за идейное руководство и вдохновение, 
Тетюхину Сергею Владимировичу — за помощь в рас-
чете объемов стволов, а также коллегам, принимав-
шим участие в полевых и организационных работах.
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Amount and Fall Rates of Snags in the Primeval Middle Boreal Spruce Forests  
of the “Vepssky Forest” Reserve
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1 Saint-Petersburg Forestry University, Institutskiy ln. 5, Saint-Petersburg, 194021 Russia
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In view of global climate change and biodiversity decline, long-term research in primeval forests escaped 
from timber harvesting is especially important. We aimed at analysing the dynamics of number and 
volume of standing dead trees (snags), as well as the patterns of tree mortality and longevity of snags in 
primeval middle-boreal spruce forests. The study is based on a database of tree inventories on the eleven 
permanent sample plots over 25—46 years. The volume of snags during the period from 1971 to 2019 
varied from 0,4 to 164 m3 ha‑1 with an average annual “turnover” rate (the period from tree death to 
snag fall) from 0,07 to 32,7 m3 ha‑1 year‑1. In several biogeocoenoses, the peaks in tree mortality through 
decline after windthrows were observed, resulting in the stock of coarse woody debris being comparable 
to the growing stock of a forest stand. The rate and mode of tree mortality and the species distribution 
of snags depended on the site moisture regime, tree species composition and age structure of the forest 
stand. Before death, some trees were weakened for a period of up to 46 years. The time of tree weakening 
before death (the period from the moment when mechanical damage, traces of insect activity, diseases, 
etc. were noted in the tree, until the moment when a tree died) did not have a significant effect on the 
duration of snag longevity. The duration of snag longevity varied from 2 to 30 years or more depending on 
interrelated factors: tree species and size, moisture conditions, tree species composition of forest stand, 
and successional status of the biogeocenosis.

Keywords: deadwood, mortality, windthrow, coarse woody debris.
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