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Актуальность изучения биоты на участках массовых ветровалов обусловлена отсутствием достаточных знаний 
о динамике их флористического состава, свойств почв, лесовозобновления. Механизмы естественной динамики 
биогеоценозов после крупных нарушений важно исследовать в массивах таежных лесов. Целью данной ра-
боты было изучить влияние сплошного ветровала на динамику биоразнообразия в коренных среднетаежных 
ельниках. Исследование проведено на Северо-Западе России в национальном парке «Водлозерский», распо-
ложенном в Архангельской области и Республике Карелия в северотаежной и среднетаежной подзонах. На 
участке массового ветровала, произошедшего в 2000 г., была заложена серия постоянных пробных площадей. 
Последствия ветровала в лесных сообществах изучали, начиная с первого года образования ветровала, с пе-
риодичностью 2–5 лет. Исследования почвы были проведены в 2016 г. На пробных площадях производился 
перечет ветровальных деревьев по породам и ступеням толщины; учет естественного возобновления изучался 
на учетных площадях с подразделением по группам высот и по состоянию. Геоботанические описания напо-
чвенного покрова выполнялись на постоянных площадях размером 1 × 1 м. Учет афиллофоровых грибов (��-��-
sidiomycetes) проводили по плодовым телам. На ненарушенных и нарушенных участках ветровала закладывали 
почвенные разрезы, делали прикопки, проводили морфологическое описание почв. Проанализированы данные 
20-летних наблюдений по обследованию различных компонентов лесных растительных сообществ (древостоя, 
подроста, напочвенной растительности, дереворазрушающих грибов, почв). Установили, что через 16–20 лет 
после нарушения лесной экосистемы существенно изменилась породно-возрастная структура древостоя: про-
исходит его омоложение. Лесовозобновление хвойных пород после ветровала в зеленомошной группе типов 
леса протекает успешно. К концу второго десятилетия в ельниках брусничных насчитывалось 4300 шт./0.01 
км2 жизнеспособного подроста Picea abies (далее – ель), из которого 1500 шт./0.01 км2 относилось к категории 
крупного подроста. В чернично-сфагновом типе леса количество елового подроста достигало 8700 шт./0.01 км2, 
в том числе 2200 шт./0.01 км2 крупного подроста. Этого количества подроста достаточно для формирования в 
будущем сообществ с преобладанием ели. По мере восстановления лесных экосистем после ветровального воз-
действия происходило изменение биоразнообразия слагающих данный биоценоз компонентов, которое выража-
лось увеличением видового состава напочвенного покрова и грибных сообществ. На пробных площадях за годы 
исследований (2001–2021 гг.) выявили 83 вида афиллофоровых грибов, среди которых пять видов, занесенных 
в Красную книгу Республики Карелия и 22 индикаторных и специализированных вида для старовозрастных 
лесов. Наибольшее число видов дереворазрушающих грибов отмечено в период с 12 до 19 лет после ветровала. 
В почвах на нарушенных участках более выражены изменения свойств верхних горизонтов: снизилась кислот-
ность почвы, возросло содержание углерода, стало более равномерным распределение азота по генетическим 
горизонтам, увеличилось содержание калия; также отмечено увеличение соотношения биогенных элементов 
(С/N) в минеральных горизонтах почв. Результаты исследования могут быть использованы при прогнозирова-
нии восстановления коренных ельников после катастрофических нарушений в условиях средней тайги.

Ключевые слова: афиллофоровые грибы, естественное возобновление, катастрофические нарушения, монито-
ринг, напочвенный покров, почва, Республика Карелия, таежные леса

Введение
Одним из важнейших факторов, определя-

ющих динамическое равновесие и устойчивость 
климаксовых лесов, является достижение ими 
разновозрастной структуры и сохранение в со-
обществе оптимального уровня биологического 
разнообразия (Исаев и др., 2008; �������� � ���-�������� � ���- � ���-���-
��v�i���, 2021). В растительном сообществе в пре-, 2021). В растительном сообществе в пре-
делах одних и тех же лесорастительных условий 

биоразнообразие может значительно изменяться 
в зависимости от особенностей роста древостоев, 
динамических процессов в популяции и воздей-
ствия на данный процесс различного рода нару-
шений природного или антропогенного характера 
(Смирнова и др., 2006; Грабовик, Ананьев, 2008; 
Стороженко и др., 2018; Уланова, 2018).

Одним из мощных природных факторов, 
который оказывает влияние на лесные экосистемы, 
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являются ветровалы, которые, наряду с пожарами, 
принято считать механизмами обновления и 
развития коренных хвойных древостоев (U���ov�, 
2000; Пукинская, 2014; Gi���� et ��., 2014; 
P�t�khov � N�mchi�ov�, 2015). Образование 
ветровалов в большинстве случаев происходит 
двумя путями. Первый связан с процессами 
естественного выпадения старовозрастных 
деревьев, в ходе которого образуются небольшие 
по площади многочисленные «окна». Второй 
путь – периодические катастрофические явления, 
связанные с продолжительным воздействием 
сильных порывов ветра, что сопровождается 
массовым вывалом довольно значительных по 
площади участков леса (T���o� et ��., 2019; S���i�és 
�� Cá�c�� �t ��., 2021). Увеличение гетерогенности 
микроместообитаний, образующихся в лесном 
биогеоценозе, может привести к изменению 
биологического разнообразия (Sw��so� �t ��., 
2011; Tho�� �t ��., 2018). Оценивая особенности 
структуры древесины и поражаемости корневой 
системы грибными болезнями, установлено, 
что Picea sp., Betula sp., Carpinus sp., Fagus sp. 
подвержены ветровалу, а Pinus sp., Populus sp., 
Quercus sp. – бурелому (L�wis, 1991). Это также 
связано с особенностями строения корневых 
систем и крон этих пород (J��o��k et ��., 2014).

Скорость восстановления лесных экосистем 
зависит от интенсивности ветровала, свойств 
почв и типа растительности. Возраст древостоя 
также определяет устойчивость экосистем к дей-
ствию ветра: более молодые деревья способны 
противостоять сильному воздействию ветра, в 
отличие от старовозрастных, древесина кото-
рых менее упругая (Васенев, Таргульян, 1995). 
На устойчивость и распад древостоя влияет по-
раженность стволов и корней гнилями, вызывае-
мыми грибами (Стороженко и др., 2018).

Важнейшим компонентом лесной экосисте-
мы является почва. Она является уникальным 
природным образованием способным длительно 
хранить информацию о прошлых процессах, про-
исходящих в биогеоценозе (Š�mo�i� et ��., 2010). 
Почва также является связующим звеном между 
отдельными компонентами биогеоценоза и под-
держивает ее гомеостаз, обеспечивая устойчи-
вость к природным и природно-техногенным 
воздействиям. Выпадение деревьев в лесном фи-
тоценозе может нарушить его целостность, изме-
нить потоки биогенных элементов, повлиять на 
продукционную способность древостоя, свойства 
почв. В настоящее время в литературе приводится 
немало данных о влиянии ветровалов на лесные 

почвы (Завалишин, Патрушев, 2014; C�iș�� et ��., 
2021). Обобщая эти материалы, можно отметить, 
что ветровал влияет на все свойства почв: морфо-
логические, физико-химические, микробиологи-
ческие, что сказывается на способности почв к 
восстановлению их главного качества – плодоро-
дия. Биологическая активность почв – интеграль-
ный показатель состояния биоты (Dick, 1997). По-
этому это один из главных показателей при оценке 
влияния ветровалов на лесное сообщество.

Одним из важных компонентов, участвую-
щих в процессах биологического разложения 
древесины в лесных экосистемах, являются гри-
бы биотрофного и сапротрофного комплексов, 
относящиеся к группе афиллофоровых. Благода-
ря специальным ферментам грибы выполняют в 
природе функцию деструкторов лигноцеллюлоз-
ного комплекса растительных тканей. В процессе 
разложения древесины и подстилки одни виды де-
реворазрушающих грибов готовят среду для дру-
гих видов грибов; таким образом, происходит сук-
цессия – последовательная смена видов (J���i��� 
�t ��., 2006; Jö�sso� �t ��., 2008; R�oko��i��� et ��., 
2018). Изучение видового состава афиллофоро-
вых грибов на территории национального парка 
(НП) «Водлозерский» началось сразу после его 
основания (Siito��� �t ��., 2001). Исследования 
проводились в разных частях НП «Водлозер-
ский», и в настоящее время для особо охраняемой 
природной территории (ООПТ) известно более 
265 видов грибов этой группы (Предтеченская, 
Руоколайнен, 2014; Руоколайнен, Коткова, 2018).

Изучение влияния ветровала на лесные эко-
системы достаточно сложная и всеобъемлющая 
задача, которая требует комплексного подхода 
для ее решения. Актуальность изучения биоты 
на участках массовых ветровалов обусловлена 
отсутствием достаточных знаний о динамике их 
флористического состава, свойств почв, лесово-
зобновления. Механизмы естественной динамики 
сообществ после нарушений разного масштаба и 
интенсивности важно исследовать в коренных та-
ежных лесах, расположенных на ООПТ России 
(R�oko��i��� et ��., 2018; A���y�v et ��., 2022).

Цель настоящей работы – изучить 
влияние сплошного ветровала на динамику 
биоразнообразия в коренных среднетаежных 
ельниках. В качестве нулевой гипотезы (H0) 
выдвинуто предположение, что сплошные 
ветровалы в коренных ненарушенных ельниках, 
являясь естественным природным нарушением, 
сохраняют потенциал восстановления исходного 
коренного типа растительного сообщества 
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без существенного сокращения уровня 
биологического разнообразия. В связи с этим 
предусматривалось установить влияние ветровала 
на различные компоненты лесного сообщества: 
древостой, подрост, биологическое разнообразие 
напочвенного покрова и афиллофоровых грибов, 
свойства почв.

Материал и методы
Исследование проводили в НП «Водлозер-

ский», расположенном на северо-западе России 
(62.290122° N, 36.662783° E). Данная ООПТ за-
нимает площадь 4683 км2. Большая ее часть нахо-
дится в Архангельской области (73% площади), 
оставшаяся часть – в Республике Карелия (27% 
площади). Согласно ландшафтному районирова-
нию, территория НП «Водлозерский» относится 
к Водлозерскому геоботаническому округу, кото-
рый характеризуется господством зеленомошных 
и сфагновых типов леса (Крышень, 2006). Леса 
здесь представлены в основном разновозрастны-
ми древостоями, которые характеризуются как 
наиболее устойчивые стадии естественной ди-
намики хвойных сообществ. Еловая и сосновая 
формации занимают 96.4% от покрытой лесом 
площади. На территории НП «Водлозерский» 
преобладают коренные ельники (52%), которые 
представлены различными типами возрастных 
структур: от одновозрастных до абсолютно раз-
новозрастных древостоев (Ананьев и др., 2006).

Почвенный покров территории НП «Вод-
лозерский» очень сложный и представлен 
комбинациями почв автоморфного (подзолы 
иллювиально-железистые, подзолистые), по-
лугидроморфного (подзолы иллювиально-гу-
мусовые, торфяно-подзолы, торфяно-подзоли-
сто-глеевые), гидроморфного ряда (торфяные 
олиготрофные) (Морозова, 1991). Для почв явля-
ется характерным формирование мощной лесной 
подстилки, минеральный горизонт имеет неболь-
шую толщу. Также широкое распространение по-
лучили слаборазвитые почвы, дифференциация 
которых на отдельные горизонты затруднена.

Лесные экосистемы НП «Водлозерский» 
испытывают постоянное влияние природных 
воздействий: пожары, ветровалы. В мае – июне 
2000 г. в юго-западной части НП «Водлозерский» 
произошел массовый сплошной ветровал. 
Он образовался на площади 6.4 км2, где было 
вывалено около 132 000 м3 древесины (Ананьев, 
Грабовик, 2011). Помимо основного сплошного 
вывала произошли многочисленные локальные 
вывалы Picea abies (L.) H. ���st. (далее – ель), 

которые были «разбросаны» пятнами в юго-
западной части НП «Водлозерский» до устья р. 
Илексы. Образование в таких больших объемах 
ветровальной древесины привело к возникновению 
здесь вспышки численности Ips typographus 
Li�����s, 1758 (Полевой и др., 2006). Отработав 
за два года кормовую базу в виде ветровальной 
древесины, I. typographus стал заселять живые 
деревья ели и мигрировать в еловые насаждения 
по всему еловому массиву вдоль западного берега 
оз. Водлозеро. Это, в конечном счете, привело 
дополнительно к образованию в коренных 
старовозрастных ельниках большого числа 
сухостойных деревьев. С целью организации 
экологического мониторинга на участках 
сплошного ветровала в коренных ельниках НП 
«Водлозерский» (среднетаежная подзона) были 
заложены две постоянных пробных площади 
размером 2200–2400 м2 в различных типах 
лесорастительных условий: ельник брусничный и 
ельник чернично-сфагновый (рис. 1).

По материалам лесоустройства и наземной 
таксации было установлено, что ельники до 
ветровала были представлены в основном 
черничными и брусничными типами леса IV–V 
класса бонитета. Возраст основного поколения 
ели составлял 190–210 лет. По данным 
лесоустройства, под пологом еловых древостоев 
до ветровала имелось 1000–3000 шт. жизне- 
способного елового подроста. Обсеменение 
ветровальных участков происходило от 
прилегающих к ветровалу стен леса и за счет 
сохранившихся на корню тонкомерных деревьев 
с диаметром 6.1–14.0 см (90–230 шт./0.01 км2).

Рис. 1. Расположение территории национального парка 
«Водлозерский» (Россия). Точкой обозначено расположение 
опытных участков массового сплошного ветровала 2000 г. 
Fig. 1. Th� �oc�tio� of th� Vo��oz��sky N�tio��� P��k, R�s-
si�. Th� �ot i��ic�t�s th� �oc�tio� of th� �xp��im��t�� s�c-
tio�s of th� m�ss wi��th�ow i� 2000.
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Последствия в лесных сообществах изучали 
в течение 20-летнего периода, начиная с первого 
года образования ветровала. Исследовались 
различные компоненты биологического 
разнообразия (древостой, естественное 
возобновление, напочвенная растительность, 
дереворазрушающие грибы) с периодичностью 
от двух до пяти лет (рис. 2). Исследование 
эдафических условий произрастания растений 
были проведены в 2016 г.

На каждой постоянной пробной пло-
щади производился перечет ветровальных 
деревьев по породам и ступеням толщины. 
Отдельно учитывались живые, оставшиеся 
после ветровала на корню, тонкомерные де-
ревья, и определялся их запас по общеприня-
тым методам таксации (Анучин, 1982). Учет 
естественного возобновления производился 
на учетных площадях с подразделением по 
группам высот, а также по состоянию (жизне-
способный, нежизнеспособный и сухостой). 
Статистическую обработку полученных дан-
ных проводили с использованием пакета 
Mic�osoft Exc�� 2010.

На пробных площадях по общепринятой 
методике выполнялись геоботанические 
описания напочвенного покрова (Сукачев, 
1966), т.е. мохового и травяно-кустарничкового 
ярусов. В пределах каждого ветровального 
комплекса закладывались постоянные 
площади размером 1 × 1 м: на открытых 
участках с ненарушенным растительным 
покровом («пятнах») между поваленными 
деревьями (пять площадей) и на обнаженной 
почве (западины) на месте выворота деревьев 
(семь площадей). Западины вывалов 
составляют 40–50% от площади ветровального 
комплекса и имеют ширину от 2.0–2.5 м, 
длину до 3 м, глубину 0.2–0.3 м, в отдельных 
случаях до 0.5 м. На площадях для сосудистых 
растений отмечалось обилие по Друде и 
проективное покрытие в процентах, а для 
мохообразных только проективное покрытие. 
Латинские названия сосудистых растений и 
мохообразных даны в соответствии с POWO 
(2023) и Ho���tts �t ��. (2020), соответственно.

На ненарушенных и нарушенных (в запа-
динах) участках ветровального воздействия 
закладывали почвенные разрезы, делали при-
копки, проводили морфологическое описа-
ние почв. Таксономическую принадлежность 
почв устанавливали в соответствии с почвен-
ной классификацией Шишова и др. (2004), а 

также в соответствии с международной ре-
феративной базой почв USS Wo�ki�� G�o�p 
WR� (2015). Отбор образцов почв для опре-
деления химических свойств почв проводили 
по генетическим горизонтам (один разрез) и 
прикопок (две прикопки). В отобранных об-
разцах почв (� = 3) определяли зольность 
для органогенных горизонтов и потерю при 
прокаливании для минеральных горизонтов, 
показатель рН – потенциометрическим ме-
тодом, содержание общего углерода (C) и 
азота (N) – на CNH-анализаторе по общепри-N) – на CNH-анализаторе по общепри-) – на CNH-анализаторе по общепри-
нятым методикам (Воробьева, 1998). Содер-
жание углерода и азота выражали в процен-
тах к весу абсолютно сухой почвы (%, а.с.п). 
Общее содержание макроэлементов опреде-
ляли титрованием (фосфор, P), спектрофото-P), спектрофото-), спектрофото-
метрически (сера, S), атомно-эмиссионным 
методом (калий, �) на атомно-абсорбцион-�) на атомно-абсорбцион-) на атомно-абсорбцион-
ном спектрофотометре (АА-7000, Shim��zy, 
Япония). Исследования выполнены на обору-
довании Центра коллективного пользования 
Федерального исследовательского центра 
«Карельский научный центр Российской ака-
демии наук (КарНЦ РАН)» (Россия).

Рис. 2. Исследуемый участок на территории нацио-
нального парка «Водлозерский» (Россия). Обозначения: 
А – общий вид ветровала (2000 г.), � – возобновление 
древостоя (2016 г.), C – фрагмент напочвенного покрова, 
D – профиль почв контрольного участка с выделенными 
генетическими горизонтами почв.
Fig. 2. Th� st��y sit� i� th� Vo��oz��sky N�tio��� P��k, R�ssi�. 
D�si���tio�s: A – ������� vi�w of th� wi��th�ow i� 2000, � – ��-of th� wi��th�ow i� 2000, � – ��- th� wi��th�ow i� 2000, � – ��-
��w�� of th� fo��st st��� (2016), C – ��o��� cov��, D – soi� p�o-
fi�� o� th� co�t�o� sit� (����tic soi� ho�izo�s ��� ��mo�st��t��).
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Учет афиллофоровых грибов (��si�iomy-��si�iomy-
cot�) проводили по плодовым телам в пери-) проводили по плодовым телам в пери-
од 2001–2021 гг. Идентификацию собранных 
образцов выполняли в лабораторных усло-
виях с использованием микроскопа ЛОМО 
Микмед-6, стандартных реактивов и совре-
менных определителей. Собранные образцы 
хранятся в гербарии PTZ. Названия видов 
грибов даны по I���x F���o��m (https://www.
i���xf���o��m.o��/) за исключением родов 
Antrodia, Fomitopsis, Hyphodontia, Oligopo-
rus, Phellinus, Skeletocutis. Индикаторные (*) 
и специализированные (**) виды приведены 
согласно Андерссону и др. (2009).

Результаты
Динамика естественного возобновления 

древостоя на ветровальных комплексах
На примере двух постоянных пробных пло-

щадей рассмотрена динамика естественного 
возобновления древесных пород в коренных 
относительно разновозрастных ельниках после 
сплошного ветровала. В ельнике брусничном 
общий запас ветровальной древесины составил 
200 м3/0.01 км2. На долю ели проходилось 64%, 
Pinus sylvestris L. (далее – сосна) – 24%, Betula 
pubescens Eh�h. (далее – береза) – 9%, Populus 
tremula L. (далее – осина) – 3% от общего запа-. (далее – осина) – 3% от общего запа-
са. Ввиду того, что данный участок расположен 
на приподнятом элементе рельефа и находится 
на оси главного направления движения урагана, 
тонкомерных деревьев на корню сохранилось 
незначительное количество – всего 49 шт./0.01 
км2. Через два года после ветровала насчитыва-
лось 1950 шт./0.01 км2 жизнеспособного елового 
подроста (рис. 3).

Наблюдалось появление незначительного ко-
личества осины (до 500 шт./0.01 км2). Через че-
тыре года после сплошного ветровала в данном 
типе леса выявлено увеличение общей числен-
ности подроста в три раза (за счет лиственных 
пород), а количество елового подроста возросло 
в 1.5 раза. Второе пятилетие характеризовалось 
существенным снижением количества листвен-
ных пород в результате повреждения их Alces 
alces Li�����s, 1758. Через 16 лет после ветрова-Li�����s, 1758. Через 16 лет после ветрова-, 1758. Через 16 лет после ветрова-
ла в ельниках брусничных насчитывалось 4300 
шт./0.01 км2 жизнеспособного елового подроста 
в т.ч. 1500 шт./0.01 км2 крупномерного, которые 
являются основой для формирования коренных 
лесов с преобладанием ели.

В чернично-сфагновом типе леса общее ко-
личество ветровальных стволов составило 462 
шт./0.01 км2, в т.ч. 336 шт./0.01 км2 ели с запа-
сом 142 м3/0.01 км2, 12 шт./0.01 км2 березы с за-
пасом 7 м3/0.01 км2. После ветровала на корню 
сохранились тонкомерные (с диаметром 8–12 
см на высоте 1.3 м) деревья ели в количестве 
96 шт./0.01 км2. На момент ветровала на участ-
ке насчитывалось 4260 шт./0.01 км2 жизнеспо-
собного подроста ели. Возраст подроста ели 
варьировал от 11 до 82 лет. Преобладал мел-
кий подрост (высотой до 0.5 м), доля которого 
составляла 73% от общей численности ели. В 
течение первых пяти лет выявлено увеличение 
общей численности подроста в 2.9 раза, а ели 
– в 1.6 раза. Во втором пятилетии наблюдалось 
относительно небольшое увеличение количе-
ства ели (на 400 шт./0.01 км2) и значительное 
снижение численности осины в результате по-
вреждения Alces alces. К концу третьего пяти-
летия (2010–2015 гг.) в чернично-сфагновом 
типе леса имелось довольно большое количе-
ство подроста ели (8740 шт./0.01 км2), в том 
числе крупномерного (2200 шт./0.01 км2), кото-
рый в дальнейшем будет способствовать вос-
становлению коренных лесов на ветровальных 
участках лесных массивов.

Напочвенный покров
Подробный анализ динамики видового 

состава и проективного покрытия за первые 
семь лет после ветровала был представлен ра-
нее (Ананьев, Грабовик, 2011; Ананьев и др., 
2018). В работах отмечено, что в первые годы 
после ветровала флористический состав на 
ветровальных комплексах практически не ме-
нялся; наблюдалось лишь возрастание видо-
вого разнообразия пионерных видов зеленых 

Рис. 3. Динамика естественного возобновления ели 
(Picea abies) на участках сплошного ветровала нацио-
нального парка «Водлозерский» (Россия).
Fig. 3. Dy��mics of ��t���� sp��c� (Picea abies) ��������-
tio� i� ����s of co�ti��o�s wi��th�ow i� th� Vo��oz��sky 
N�tio��� P��k, R�ssi�.

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2023. 8(3): 75–93                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2023.024



80

мхов, в первую очередь представителей родов 
Dicranella и Polytrichum.

В ельнике брусничном к середине второй 
декады после ветровала на открытых участках 
между поваленными деревьями преоблада-
ли микрогруппировки с участием Pleurozium 
schreberi (В�i�.) Mitt., Vaccinium vitis-idaea L., 
Equisetum sylvaticum L., Avenella flexuosa (L.) 
D��j�� (табл. 1). Напочвенный покров был хо- (табл. 1). Напочвенный покров был хо-
рошо развит, хотя и не достигал таких же зна-
чений проективного покрытия, как до ветрова-
ла. Среднее проективное покрытие мохового 
и травяно-кустарничкового ярусов до ветро-
вала составляло 60% и 80%, на ветровальных 
участках – 45% и 65%, соответственно. В на-
почвенном покрове доминировали лесные кус- 
тарнички и мхи. По мере восстановления лес-
ных экосистем проективное покрытие Avenella 
flexuosa уменьшилось по сравнению с более 
ранними стадиями восстановления. На нару-
шенных участках (в западинах) доминировала 
и произрастала отдельными кустиками Vaccini-Vaccini-
um vitis-idaea. Травянистые растения представ-
лены только единичными экземплярами Carex 
globularis L., Equisetum sylvaticum. В моховом 
ярусе были постоянны мхи рода Polytrichum и 
Sphagnum, которые произрастали небольшими 
локусами. На ветровальных участках ельника 
брусничного на открытых участках с ненару-
шенным растительным покровом преобладали 
кустарничково-разнотравно-зеленомошные со-
общества, в растительном покрове доминиро-
вали Vaccinium vitis-idaea, Vaccinium myrtillus 
L., злаковые и зеленые мхи Pleurozium schreberi 
H��w., Polytrichum commune H��w.

В чернично-сфагновом типе леса на шест-шест-
надцатый год после ветровала на открытых 
участках в травяно-кустарничковом ярусе 
доминировали Vaccinium vitis-idaea и Avenella 
flexuosa, присутствие Vaccinium myrtillus было 
незначительным. В моховом ярусе по-прежнему 
был постоянен Pleurozium schreberi, проективное 
покрытие сфагновых мхов снижалось.

На участках с западинами вывалов, где про-
исходили сильные изменения, доминировала 
Vaccinium vitis-idaea, которая произрастала от-
дельными группами. Травяной ярус был развит 
слабо. В его составе присутствовали Carex globu- globu-globu-
laris и Equisetum sylvaticum, которые были пред-
ставлены единичными экземплярами. В моховом 
ярусе были постоянны мхи рода Polytrichum и 
Sphagnum. Однако они были представлены не-
большими по площади микрогруппировками.

Свойства почв ветровального комплекса
Согласно классификации почв России (Ши-

шов и др., 2004) и международной базой почв USS 
Wo�ki�� G�o�p WR� (2015), все изученные здесь 
почвы были отнесены к подзолам иллювиаль-
но-железистым (Po�zo�s). Почвы ненарушенных 
участков имели мощность до 65 см, в то время 
профиль почв нарушенных участков (в западинах) 
был меньше и составлял до 35 см. Почвы имели 
одинаковую последовательность генетических 
горизонтов: O-E-�F-�2-�C1-�C2 (табл. 2, рис. 
2). Различия в свойствах почв были более замет-
ны между отдельными почвенными горизонтами, 
чем между лесными почвами ненарушенных и 
ветровально нарушенных участков (в западинах) 
в целом. Лесная подстилка (О) в западинах вы-
валов характеризовалась меньшей мощностью, 
более низким значением pH, чем подзолистый го-
ризонт, и более высокими значениями содержания 
углерода (C) и азота (N), биогенных элементов и 
соотношением C/N. Почвы ненарушенных терри-
торий в верхних горизонтах (О, Е) среднекислые, 
в то время как нарушенных участков (в западинах) 
– слабокислые. Распределение углерода и азота по 
профилю почв имело биогенно-аккумулятивный 
характер: будучи максимально в верхнем горизон-
те, вглубь почвенной толщи оно резко снижалось. 
В почвах нарушенных участков (в западинах) со-
держание углерода в горизонтах почв O и E бо-O и E бо- и E бо-E бо- бо-
лее высокое (53.30% и 0.97%, соответственно), 
в то время как в ненарушенных участках – ниже 
(38.00% и 0.36%, соответственно). Содержание 
азота в почвах в целом невысокое, что характер-
но для почв лесных экосистем (Морозова, 1991). 
Изменение в распределении данного биогенного 
элемента хорошо проявлялось в минеральных 
горизонтах – в почвах ненарушенных участках 
отмечена его аккумуляция в иллювиальном гори-
зонте (до 0.77%), а в нарушенных происходило 
его равномерное распределение по профилю. При 
этом показатель направленности трансформации 
органического вещества (C/N) также хорошо ил-C/N) также хорошо ил-/N) также хорошо ил-N) также хорошо ил-) также хорошо ил-
люстрирует изменение содержания элементов 
питания растений: в иллювиальном �F горизон-�F горизон- горизон-
те почв нарушенных участков он намного выше 
(8.27) по сравнению с ветровальным участком, где 
не был нарушен напочвенный покров (0.94). Ана-
логичная тенденция увеличения наблюдается при 
анализе содержания других биогенных элементов 
(�, S, Р) в верхних горизонтах почв нарушенных 
участков. Здесь также отмечено увеличение золь-
ности лесных подстилок в 1.8 раза по сравнению 
с ненарушенным участком.

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2023. 8(3): 75–93                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2023.024



81

Таблица 1. Видовой состав и проективное покрытие (%) растительности ельника брусничного и ельника чернично-
сфагнового через 16 лет после ветровала в национальном парке «Водлозерский» (Россия)
Table 1. Sp�ci�s compositio� ��� p�oj�ctiv� cov����� (%) of th� v���t�tio� i� th� �i��o�b���y sp��c� fo��st ��� b���b���y-
Sphagnum sp��c� fo��st 16 y���s �ft�� th� wi��th�ow i� th� Vo��oz��sky N�tio��� P��k, R�ssi�

Видовой состав

Ельник брусничный Ельник чернично-сфагновый
Участки с нарушен-
ным растительным 

покровом

Участки с ненарушен-
ным растительным 

покровом

Участки с нарушен-
ным растительным 

покровом

Участки с ненарушен-
ным растительным 

покровом
Betula pubescens Eh�h. + + + –
Juniperus communis L. – – – +
Picea abies (L.) H. ���st. + + + –
Pinus sylvestris L. – – + –
Salix caprea L. + 1 + –
Salix phylicifolia L. – – + –
Vaccinium myrtillus L. 3 3 + 10
Vaccinium vitis-idaea L. 7 30 7 20
Carex globularis L. 3 1 + –
Carex canescens L. – – + –
Calamagrostis epigeios (L.) Roth – – 5 10
Avenella flexuosa (L.) D��j�� 3 10 7 15
Dryopteris carthusiana (Vi��.) H.P. F�chs – – + –
Luzula pilosa (L.) Wi���. – – 1 +
Equisetum sylvaticum L. 1 1 + –
Chamaenerion angustifolium (L.) Scop. + – 1 –
Convallaria majalis L. – – – –
Gymnocarpium dryopteris (L.) N�wm�� – – 3 5
Linnea borealis L. – – 5 –
Lycopodium annotinum L. – – – +
Maianthemum bifolium (L.) F.W. Schmi�t – + + 1
Melampyrum sylvaticum L. + – + 3
Rubus saxatilis L. – – 1 1
Solidago virgaurea L. – – 1 –
Trientalis europaea L. – + + –
Aulacomnium palustre (H��w.) Schwä��. – – + +
Dicranum majus T����� – – + –
Dicranum polysetum Sw. + – – 1
Dicranum scoparium H��w. + + – 1
Ditrichium heteromallum (H��w.) E. ��itto� – 1 + –
Hylocomium splendens (H��w.) Schimp. – – + +
Pleurozium schreberi H��w. 1 40 30 30
Polytrichum commune H��w. 25 + 35 20
Polytrichum juniperinum H��w. – – + –
Polytrichum strictum M��zi�s �x ��i��� 10 – 10 –
Ptilium crista-castrensis H��w. – – + –
Sphagnum angustifolium J��s�� �x R�ssow 5 10 10 –
Sphagnum quinquefarium (Li��b. �x ���ithw.) W���st. 3 3 – –
Sphagnum fallax H. ��i����. – – + –
Sphagnum girgensohnii R�ssow – – – 5
Sphagnum magellanicum ��i�. + – – 10
Sphagnum russowii W���st. 1 5 1 –
Sciuro-hypnum oedipodium (Mitt.) I���tov � H�tt���� – – – +
Примечание: «+» – присутствие вида, «–» – отсутствие вида.

Динамика видового разнообразия афил-
лофоровых грибов

За годы исследований (2001–2021 гг.) на по-
стоянных пробных площадях было выявлено 83 
вида афиллофоровых грибов (Приложение 1). Из 
других групп грибов, разрушающих древесину, 
отмечены Armillaria sp., Exidia saccharina F�., Hy-
grophoropsis aurantiaca (W��f��) M�i��., Legaliana 
badia (P��s.) V�� Voo��� и Pleurotus ostreatus (J�cq.) 
P. ����. Большинство видов грибов обнаружено 
на валежных стволах ели (48 видов) и сосны (28 
видов), на березе и осине их несколько меньше 

– 17 и 12 видов, соответственно. Только на участ-
ках ветровала встречали Botryobasidium laeve (J. 
E�ikss.) P��m�sto, Calocera cornea (��tsch.) F�., 
Cinereomyces lindbladii (���k.) Jü�ich, Crustoderma 
corneum (�o���ot � G��zi�) N�k�so��, Gloeophyl-
lum protractum (F�.) Im�z�ki, Hyphodontia alutacea 
(F�.) J. E�ikss., H. pallidula (���s.) J. E�ikss., Leu-
cogyrophana mollusca (F�.) Po�z��, Mycoacia livida 
(P��s.) Zmit�., Trametes trogii ���k. За весь период 
наблюдений в годы исследований на постоянных 
пробных площадях отмечены виды афиллофоро-
вых грибов Antrodia xantha (F�.) Ryv�����, Fomes 
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Таблица 2. Химические свойства почв, подверженных ветровальному воздействию на участках с западинами выва-
лов и на ненарушенных участках ельника брусничного в национальном парке «Водлозерский» (Россия)
Table 2. Ch�mic�� p�op��ti�s of soi�s �xpos�� to wi�� �ff�cts ��� o� th� co�t�o� sit�s i� th� cowb���y sp��c� fo��st i� th� 
Vo��oz��sky N�tio��� P��k, R�ssi�

Горизонт почв Глубина, см Показатель рН вод.
C N

С/N �, мг/кг
S P ППК

% а.с.п. % %
Почва – подзол иллювиально-железистый

Участки с нарушенным растительным покровом (западины вывалов)

O 0–3
M 5.11 53.3 1.13 47.0 5093.6 0.13 0.110 14.97
m 0.04 4.67 0.02 3.74 227.3 0.06 0.010 1.57

E 3–6
M 5.16 0.97 0.10 9.46 506.3 0.05 0.040 2.06
m 0.04 0.06 0.01 1.11 8.1 0.05 0.010 0.07

�F 6–15
M 5.31 1.10 0.13 8.27 747.0 0.06 0.020 3.27
m 0.02 0.01 0.01 0.35 62.7 0.01 0.010 0.15

�2 15–25
M 5.32 1.15 0.13 8.88 796.0 0.06 0.040 2.90
m 0.03 0.05 0.01 0.62 11.1 0.01 0.005 0.05

�C1 25–35
M 5.45 1.00 0.07 14.49 404.6 0.06 0.030 3.35
m 0.08 0.01 0.01 2.09 6.7 0.02 0.010 0.07

ВC2 35 и далее
M 5.49 0.70 0.11 6.43 709.6 0.04 0.020 1.22
m 0.01 0.10 0.02 2.14 18.0 0.01 0.010 0.10

Участки с ненарушенным растительным покровом

O 0–5
M 4.43 38.0 1.21 31.51 2061.0 0.12 0.120 8.27
m 0.32 3.72 0.02 0.53 78.1 0.01 0.010 0.35

E 5–15
M 4.95 0.36 0.07 14.40 356.3 0.03 0.020 2.94
m 0.06 0.17 0.02 4.35 23.2 0.01 0.010 0.08

�F 15–28
M 5.36 1.10 0.77 0.94 587.6 0.03 0.040 2.63
m 0.06 0.01 1.07 4.48 14.1 0.01 0.001 0.08

�2 28–42
M 5.30 0.57 0.06 9.03 604.7 0.03 0.030 2.55
m 0.07 0.06 0.01 1.65 4.9 0.001 0.010 0.09

�C1 42–57
M 5.30 1.23 0.10 14.41 643.7 0.04 0.030 4.12
m 0.01 0.21 0.06 5.63 5.6 0.02 0.005 0.28

ВC2 57–65
M 5.52 0.70 0.09 7.50 571 0.02 0.040 2.19
m 0.03 0.10 0.01 0.50 19.1 0.001 0.010 0.02

Примечание: а.с.п. – абсолютно сухая почва; M – среднее арифметическое (m���); m – ошибка среднего арифметического (st������ ���o�); ППК – потеря 
при прокаливании.

Таблица 3. Динамика видового разнообразия афиллофоровых грибов на ветровале национального парка «Вод-
лозерский» (Россия)
Table 3. Aphy��opho�oi� f���i �iv��sity of th� wi��th�ow i� th� Vo��oz��sky N�tio��� P��k, R�ssi�

Показатель Итого видов грибов на ветровале
Год исследований

2001 2009 2012 2019 2021
Количество видов 83 25 35 43 40 26
В Красной книге Республики Карелия (Кузнецов, 2020) 5 – – 2 2 2
Индикаторные виды 8 7 6 4 3 2
Специализированные виды 13 2 4 5 5 4
На почве 1 – – 1 1 –

fomentarius (L.) F�., Fomitopsis pinicola (Sw.) P. 
���st., Gloeophyllum sepiarium (W��f��) P. ���st., 
Phellinus viticola (Schw�i�.) Do�k, Trametes ochra-
cea (P��s.) Gi�b. � Ryv�����, Veluticeps abietina 
(P��s.) Hjo�tst�m � T�����í�.

Только в первый год исследований после 
ветровала были обнаружены виды Amphinema 
byssoides (P��s.) J. E�ikss., Hermanssonia centrifu-
ga (P. ���st.) Zmit�., Phellinus lundelii Ni�m��ä, P. 
nigrolimitatus (Rom���) �o���ot � G��zi�, P. po-
pulicola Ni�m��ä, P. tremulae (�o����ts�v) �o�- 
���ts�v � P.N. �o�isov, Pycnoporus cinnabarinus 
(J�cq.) P. ���st., Trametes hirsuta (W��f��) L�oy�. 
Следующую группу видов наблюдали в период 
через 9–12 лет после ветровала. Это виды грибов 

Amylocorticium suaveolens P��m�sto, Botryobasidi-Botryobasidi-
um isabellinum (F�.) D.P. Ro���s, Cabalodontia cre-Cabalodontia cre- cre-cre-
tacea (Rom��� �x �o���ot � G��zi�) Piąt�k, Calocera 
cornea, Crustoderma corneum, C. dryinum (���k. 
� M.A. C��tis) P��m�sto, Dichomitus sgualens (P. 
���st.) D.A. R�i�, Gloeophyllum protractum, Herici-Herici-
um cirrhatum (P��s.) Niko�., Hyphodontia pallidula, 
Inonotus leporinus (F�.) Gi�b. � Ryv�����, Mycoacia 
fuscoatra(F�.) Do�k, M. livida, виды рода Oligopo-
rus, Oxyporus corticola (F�.) Ryv�����, Phellinus 
laevigatus (F�.) �o���ot � G��zi�, P. nigricans (F�.) 
P. ���st., Phlebia tremellosa (Sch���.) N�k�so�� � 
����s., Tomentella radiosa (P. ���st.) Rick, Trametes 
pubescens (Sch�m�ch.) Pi�át, Trametes trogii, Xenas-
matella vaga (F�.) St��p��s.
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Структура микоценоза меняется с увеличе-
нием давности после массового ветровала и про-
должительности разложения древесины. Только 
через 19–21 год после ветровала зарегистрирова-
ли виды грибов Atheliachaete sanguinea (F�.) Spi-
�i� � Zmit�., Dichostereum boreale (Po�z��) Gi��s 
� M.N.L. L�f�bv��, Hyphoderma setigerum (F�.) 
Do�k, а также виды рода Hyphodontia, Leucogyro-
phana mollusca, Oligoporus placenta (F�.) Gi�b. � 
Ryv�����, Serpula himantioides (F�.) P. ���st., виды 
родов Skeletocutis, Tubulicrinis (табл. 3).

Подавляющее большинство выявленных на 
ветровале афиллофоровых грибов – сапротрофы, 
являющиеся разрушителями мертвой древесины 
(валежных стволов, пней, ветвей). Из числа 
зарегистрированных афиллофоровых грибов 
к факультативным сапротрофам и патогенам 
(широко известным возбудителям стволовых и 
корневых гнилей растущих деревьев) относятся 
Phellinus chrysoloma (F�.) Do�k, P. nigricans, P. 
pini (��ot.) Pi�át, P. populicola, P. tremulae, Stereum 
sanguinolentum (A�b. � Schw�i�.) F�. Кроме того, 
один вид развивается на почве.

Из видов, выявленных на ветровальных 
участках, пять афиллофоровых грибов включены 
в Красную книгу Республики Карелия (Кузнецов, 
2020): Gloeophyllum protractum, Leptoporus mollis 
(P��s.) Q�é�., Junghuhnia collabens (F�.) Ryv�����, 
Oligoporus placenta и Skeletocutis stellae (Pi�át) 
J��� ������. В первые десять лет после наруше-В первые десять лет после наруше-
ния они не были выявлены – находки сделаны с 
2012 по 2021 гг. Кроме того, на исследованных 
постоянных пробных площадях с ветровалом 
зарегистрированы 22 индикаторных и специ-
ализированных вида, характерных для старовоз-
растных лесов с минимальным антропогенным 
воздействием (Андерссон и др., 2009).

Обсуждение
На территории национального парка «Вод-

лозерский», подвергшейся сплошному ветрова-
лу, на долю ельников приходилось 85%, сосняков 
– 13% и березняков – 2% от общей площади вет- 
ровального нарушения. Значительная часть ело-
вых формаций была представлена насаждениями 
с возрастом основного поколения 190–210 лет, 
часть из которых относилась к среднеполнотным 
(66%), а часть (34%) к высокополнотным древо-
стоям. Данная породно-возрастная структура ха-
рактерна для коренных ельников таежных лесов 
(Дыренков, 1984; Стороженко, 2021), которые 
без естественных стихийных воздействий (вет- 
ровалов, пожаров) могут существовать в стадии 

динамического равновесия довольно длительное 
время. Это возможно благодаря разновозрастной 
структуре таких древостоев и их мозаичности, 
которая формируется при «оконной» динамике 
развития древостоев, включая два основных ком-
понента: выпадение старовозрасных деревьев и 
пополнение основной части древесного поло-
га подростом, достигшим перечетных размеров 
(McC��thy, 2001; Бобкова и др., 2006; M��ti� et 
��., 2020). По оценкам, сделанным на основе ана-., 2020). По оценкам, сделанным на основе ана-
лиза космических снимков, потери древесины 
в результате непосредственного вывала древо-
стоев, а также последующей гибели прилегаю-
щих к ветровалу лесных массивов от стволовых 
вредителей составили до 900 000 м3 на площа-
ди 200 км2 (Раевский и др., 2010). Тем не менее, 
сплошные ветровалы в естественном природном 
цикле нельзя рассматривать только как негатив-
ное явление. В темнохвойных лесах после дан-
ного нарушения создаются благоприятные ус-
ловия почвенного и светового питания подроста 
предварительной и последующей генерации, что 
способствует непрерывному естественному воз-
обновлению и увеличению численности хвой-
ного подроста (Скворцова и др., 1983; P�t�khov 
� N�mchi�ov�, 2015). Наши данные по учету 
естественного лесовозобновления ели, которо-
го начитывалось в 4–7 раз больше (4300–7000 
шт./0.01 км2) через 16 лет после ветровала, чем 
до нарушения, подтверждают вывод, который де-
лают многие исследователи (например, Мочалов, 
2002; Ананьев, Грабовик, 2011), что массовые 
ветровалы являются «механизмом масштабного 
обновления таежных лесных экосистем».

Видовое разнообразие напочвенного покрова 
в пределах одного типа леса может изменяться в 
той или иной мере в зависимости от особенностей 
роста древостоев. Так, крупные окна, возникшие 
на месте вывала деревьев с большим количеством 
валежа разных стадий разложения, чередуются с 
сомкнутыми группами елей. Считается, что уве-
личение разнообразия микроместообитаний на 
фоне ветровала приводит к возрастанию биоло-
гического разнообразия и суммарного числа ви-
дов в травяно-кустарничковом и моховом ярусах 
(Басевич, Дмитриев, 1979). Это подтверждают 
результаты нашего исследования. На первом эта-
пе формирования ветровальных комплексов био-
разнообразие напочвенного покрова возрастало 
за счет пионерных видов зеленых мхов, предпо-
читающих нарушенные почвы. В западинах вы-
валов формируются особые экологические усло-
вия, отличающиеся от участков с ненарушенным 
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растительным покровом, что также показано в 
работе Tho�� �t ��. (2018). Установлено, что на 
участках наибольшего природного воздействия 
сформировалось три типа микрогрупировок: зла-
ковая с Calamagrostis epigeois и Avenella flexuosa 
и сфагновая с Sphagnum angustifolium J��s�� �x 
R�ssow и Polytrichum commune H��w. В моховом 
ярусе отмечали начальные стадии микросукцес-
сий, для которых характерны Dicranella hetero- hetero-hetero-
malla (H��w.) Schimp, Polytrichum commune. Тип 
микрогруппировки зависел от местоположения 
западины: от проточности воды в ней и освещен-
ности. Отсутствие на тот момент конкуренции 
с деревьями за минеральное питание позволяло 
произрастать видам, характерным для влажных 
лесов. Через 16 лет на ветровальном комплексе 
ельника черничного и брусничного типов леса на 
открытых ненарушенных участках в раститель-
ном покрове доминировали Vaccinium myrtillus, V. 
vitis-idaea, злаковые и Pleurozium schreberi Mitt��. 
Развитие напочвенного покрова на обнаженных 
участках почвы характеризовалось появлением 
таких мхов как Ceratodon purpureus (H��w.) ��i� 
и видов родов Dicranella и Polytrichum. На откры-
тых участках с ненарушенным растительным по-
кровом, флористический состав после ветровала 
практически не изменился.

При различных природных нарушениях 
лесных экосистем почвы испытывают изменение 
всех уровней ее организации. Характер этих 
изменений связан как со специфическими 
свойствами самих почв, так и с компонентами 
лесных сообществ, находящихся друг с другом 
в тесной взаимосвязи (Гоголев, Таргульян, 1994; 
Š�mo�i� et ��., 2010; Тонконогов, 2010). Проведенные 
исследования показали, что после сплошного вет- 
ровала наблюдается изменение свойств почв. 
При этом наиболее выраженные изменения 
проявляются в зоне максимального ветровального 
воздействия. В результате вывала деревьев 
происходит обнажение минеральной толщи, 
изменение плотности горизонтов. Полученные 
данные согласуются с результатами других 
исследований, где отмечена данная особенность 
почв ветровальных комплексов (Васенев, 
Просвирина, 1988; Лойко и др., 2013). Поступление 
большого количества фрагментов лесной 
подстилки с вывернутых наружу корневых систем 
хвойных растений создает гетерогенность условий 
и изменяет кислотно-щелочные свойства почв 
(Басевич, Дмитриев, 1979; Васенев, Таргульян, 
1995). Полученные данные о кислотности верхних 
горизонтов почв на ветровальных участках 

исследуемых объектов согласуются с данными 
���m��� �t ��. (2014), которые также отметили 
изменение данного показателя в поверхностных 
горизонтах вблизи мест вывала. В дополнение 
к этому на кислотность почв вблизи вывалов 
некоторое влияние может оказывать ежегодный 
опад возобновившихся здесь лиственных пород, 
кислотность которого ниже, чем у ели.

Распределение азота по профилю почв 
нарушенных участков в западинах отличается от 
такового на ненарушенных участках: отмечено 
его равномерное распределение без аккумуляции 
в иллювиальном горизонте. Последнее, как 
известно (Морозова, 1991), характерно для почв 
ненарушенных лесных экосистем. Это может 
свидетельствовать о нарушении баланса азота в 
почве после ветровала, формировании дисбаланса 
между поступлением азота с растительным 
опадом, его минерализации и последующем 
вымывании (W�s�k �t ��., 2020). В почвах после 
ветровала отмечали высокое содержание калия, 
что связано с химизмом поступающего опада 
(Федоренко, 2000), а также с аккумуляцией 
его корневыми системами и последующим 
возвращением с корневым опадом. Деформация 
биотопа под воздействием ветровала оказывает 
влияние на почвенную биоту. В этой связи на 
начальных этапах после нарушения экосистемы 
возможно изменение микробной трансформации 
органического вещества почв, изменение 
биологической активности (Joh�so� et ��., 1990).

Валежные стволы хвойных и лиственных 
пород, особенно крупномерные, представляют 
собой важный ресурс. При формировании 
древесного яруса они способны поддерживать 
разнообразие видов дереворазрушающих грибов, 
в том числе полипоровых и кортициоидных грибов 
(R�j��� �t ��., 2015; Ob���� �t ��., 2020; Y��� �t ��., 
2021). Однако видовой состав грибов на участках 
массового ветровала по сравнению с коренными 
лесами обеднен в результате комплекса факторов, 
влияющих на развитие грибов. На участках 
после ветровала почти не сохранился древесный 
ярус, который создает затенение и поддерживает 
влажность субстратов. Кроме этого, большая 
часть стволов зависли над землей на высоте 1.0 
м и более. Поэтому на некоторых стволах даже 
через 10–15 лет после ветровала не было отмечено 
плодовых тел грибов. На ветровальных участках 
ветровальные стволы находятся в первые 
годы в начальной, далее – в средней стадии 
разложения (Стороженко и др., 2018). Находки 
индикаторных видов на ветровале указывают 
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на то, что до ветровала здесь были коренные 
малонарушенные леса. На биоразнообразие 
влияет близость естественных лесов (Coot� �t ��., 
2013). Наши результаты согласуются с выводами 
других исследователей о том, что виды грибов 
взаимосвязаны со свойствами валежа, породой 
дерева, размером ствола и стадией разложения 
(Øk���� �t ��., 1996; Mü���� �t ��., 2020). Важны также 
покрытие поверхности ствола растительностью, 
их контакт с землей (V��h�-M�j�m�� �t ��., 
2007; Dy��si�s �t ��., 2010). Перечисленные 
факторы на начальных этапах после ветровала 
не способствуют развитию большого видового 
разнообразия дереворазрушающих грибов, 
которые присутствуют в коренных лесах с 
сомкнутыми кронами.

Заключение
В результате комплексного исследования раз-

личных компонентов биоразнообразия на участ-
ках, пройденных массовым сплошным ветро-
валом в НП «Водлозерский», установлено, что 
восстановление коренных лесов обеспечивается 
путем непрерывного естественного возобновле-
ния. Если до ветровала под пологом имелось от 
1000 шт./0.01 км2 до 3000 шт./0.01 км2 жизнеспо-
собного елового подроста, то в первые годы после 
ветровала наблюдалось увеличение его численно-
сти до 2000–4300 шт./0.01 км2. Спустя 16 лет об-
щее количество подроста возросло до 8100–11 700 
шт./0.01 км2, из которых ель составляла 4300–7000 
шт./0.01 км2. Этого количества подроста доста-
точно для формирования в будущем насаждений 
с преобладанием в составе ели. В целом, спустя 
16 лет после сплошного ветровала в формирую-
щемся лесном сообществе биологическое разноо-
бразие в древостое сохраняется и характеризуется 
присутствием четырех основных лесообразую-
щих пород (ель, сосна, береза, осина).

Флористический состав на ветровальных 
комплексах первые годы после ветровала практи-
чески не менялся, а биоразнообразие напочвен-
ного покрова возрастало за счет пионерных ви-
дов зеленых мхов, предпочитающих нарушенные 
почвы. Начальные стадии характеризовались по-
явлением видов зеленых мхов, в первую очередь 
представителей родов Dicranella и Polytrichum. 
Через 16 лет на ветровальных комплексах иссле-
дуемых типов ельников зеленомошной группы 
на открытых участках с ненарушенным расти-
тельным покровом (окнах) в растительном по-
крове доминировали Vaccinium myrtillus, V. vitis-
idaea, злаковые и Pleurozium schreberi. Развитие 

напочвенного покрова на обнаженных участках 
почвы характеризовалось появлением таких ви-
дов зеленых мхов как Ceratodon purpureus, мхов 
рода Dicranella и рода Polytrichum. На открытых 
участках с ненарушенным растительным покро-
вом спустя 16 лет после ветровала флористиче-
ский состав остается неизменным.

Одним из проявлений ветровального воз-
действия на почву является повреждение верх-
них горизонтов, механическое вдавливание од-
них горизонтов в другие, которое происходит в 
результате падения деревьев. Наличие остатков 
органогенного горизонта почв (О) на корнях 
поваленных деревьев хорошо диагностирует 
данную стадию ветровального восстановления 
экосистемы, которая и определяет дальнейшее 
развитие всего фитоценоза, свойства почв. При 
этом можно предположить, что восстановление 
лесорастительных свойств почв будет происхо-
дить быстрее в более плодородных условиях. В 
целом, изменение морфологических и физико-
химических свойств почв доказывает гетероген-
ность условий формирования ее плодородия. В 
этой связи необходимы регулярный мониторинг 
почв и анализ современного состояния. 

В составе афиллофоровых грибов происхо-
дит постепенная смена видов. Наибольшее чис-
ло видов отмечено в период с 12 по 19 лет после 
ветровала. Видовое разнообразие дереворазру-
шающих грибов зависит от комплекса условий 
на ветровальном участке и определяется наличи-
ем валежа различной степени разложения. Про-
веденные исследования существенно дополнили 
сведения о видовом разнообразии и динамике 
афиллофоровых грибов в еловых лесах средней 
тайги на территории НП «Водлозерский».

Полученные данные могут быть использова-
ны для составления прогноза восстановления ко-
ренных еловых лесов после катастрофических на-
рушений в условиях средней тайги. В настоящее 
время результаты данного исследования особенно 
актуальны для установления углеродных пулов в 
различных природных сообществах в связи с гло-
бальными климатическими изменениями.
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Приложение 1. Видовое разнообразие афиллофоровых грибов на ветровале в национальном парке «Водлозерский» (Россия).
Appendix 1. Div��sity of �phy��opho�oi� f���i o� th� wi��th�ow-imp�ct�� ���� i� th� Vo��oz��sky N�tio��� P��k, R�ssi�.

Название гриба Субстрат
Год исследований

2001 2009 2012 2019 2021
Amphinema byssoides (P��s.) J. E�ikss. Б, Е, С + + + – +
Amylocorticium suaveolens P��m�sto Е – – + – –
**Amylocystis lapponica (Rom���) �o����ts�v � Si���� Е + + + + –
Antrodia serialis (F�.) Do�k Е, С + + + + –
Antrodia sinuosa (F�.) P. ���st. Е, С – + + – +
Antrodia xantha (F�.) Ryv����� Е, С + + + + +
Atheliachaete sanguinea (F�.) Spi�i� � Zmit�. Е, С – – – + +
Bjerkandera adusta (Wi���.) P. ���st. Ос – – – + –
Botryobasidium isabellinum (F�.) D.P. Ro���s Е – + + – –
Botryobasidium laeve (J. E�ikss.) P��m�sto Е – + + + –
**Cabalodontia cretacea (Rom��� �x �o���ot � G��zi�) Piąt�k С – + – – –
Calocera cornea (��tsch.) F�. С – – + + –
Cerioporus leptocephalus (J�cq.) Zmit�. Ос – + + + –
**Chaetodermella luna (Rom��� �x D. P. Ro���s � H. S. J�cks.) R��sch��t С – + + – +
Cinereomyces lindbladii (���k.) Jü�ich Е – + + + +
Coniophora arida (F�.) P. ���st. Б, Е, Ос + + + – –
Coniophora olivacea (F�.) P. ���st. Е, С – + + + –
**Crustoderma corneum (�o���ot � G��zi�) N�k�so�� С – + – – –
**Crustoderma dryinum (���k. � M.A. C��tis) P��m�sto Е – – + + +
Dichomitus squalens (P. ���st.) D.A. R�i� Е, С – + + + –
*Dichostereum boreale (Po�z��) Gi��s � M.N.L. L�f�bv�� Е, С – – – + +
Fomes fomentarius (L.) F�. Б + + + + +
Fomitopsis betulina (����.) �.�. C�i, M.L. H�� � Y.C. D�i Б + + + + –
Fomitopsis pinicola (Sw.) P. ���st. Б, Е + + + + +
*Fomitopsis rosea (A�b. � Schw�i�.) P. ���st. Е + + + + –
**Gloeophyllum protractum (F�.) Im�z�ki С – – + + –
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Название гриба Субстрат
Год исследований

2001 2009 2012 2019 2021
Gloeophyllum sepiarium (W��f��) P. ���st. Е + + + + +
Hericium cirrhatum (P��s.) Niko�. Б, Ос – – + – –
*Hermanssonia centrifuga (P. ���st.) Zmit�. Е + – – – –
Hyphoderma setigerum (F�.) Do�k Е, С – – – + –
Hyphodontia alutacea (F�.) J. E�ikss. хв. – – – + +
Hyphodontia alutaria (���t) J. E�ikss. хв. – – – + –
Hyphodontia aspera (F�.) J. E�ikss. Е – – – + –
Hyphodontia breviseta (P. ���st.) J. E�ikss. Е, С – – – + –
Hyphodontia pallidula (���s.) J. E�ikss. Е – – + – –
**Inonotus leporinus (F�.) Gi�b. � Ryv����� Е – + – – –
**Junghuhnia collabens (F�.) Ryv����� Е, С – – – – +
**Leptoporus mollis (P��s.) Q�é�. Е, С – – + – +
Leucogyrophana mollusca (F�.) Po�z�� С – – – + –
Mycoacia fuscoatra (F�.) Do�k Ос – – + – –
Mycoacia livida (P��s.) Zmit�. Е – – + – –
Oligoporus fragilis (F�.) Gi�b. � Ryv����� Е – – + – –
**Oligoporus guttulatus (S�cc.) Gi�b. � Ryv����� Е – – + – –
**Oligoporus placenta (F�.) Gi�b. � Ryv����� Е, С – – – + –
Oligoporus tephroleucus (F�.) Gi�b. � Ryv����� Б, Е – – + – –
Oxyporus corticola (F�.) Ryv����� Б, Ос – – + – –
*Phellinus chrysoloma (F�.) Do�k Е + + + + –
*Phellinus. ferrugineofuscus (P. ���st.) �o���ot � G��zi� Е + + – – –
Phellinus laevigatus (F�.) �o���ot � G��zi� Б + – – –
Phellinus lundelii Ni�m��ä Б + – – –
Phellinus nigricans (F�.) P. ���st. Б + – – –
**Phellinus nigrolimitatus (Rom���) �o���ot � G��zi� Е + – – – –
Phellinus pini (��ot.) Pi�át С – – + – –
*Phellinus populicola Ni�m��ä Ос + – – – –
Phellinus tremulae (�o����ts�v) �o����ts�v � P.N. �o�isov Ос + – – – –
*Phellinus viticola (Schw�i�.) Do�k Е, С + + + + +
Phlebia tremellosa (Sch���.) N�k�so�� � ����s. Б – + – – –
Piloderma bicolor (P�ck) Jü�ich C – – – – +
*Pycnoporellus fulgens (F�.) Do�k Е + + + – –
Pycnoporus cinnabarinus (J�cq.) P. ���st. Б + – – – –
Resinicium bicolor (A�b. � Schw�i�.) P��m�sto хв. – – – – +
Scytinostroma odoratum (F�.) Do�k C – – – – +
*Serpula himantioides (F�.) P. ���st. хв. – – – – +
Skeletocutis brevispora Ni�m��ä C – – – – +
**Skeletocutis stellae (Pi�át) J��� ������ Е – – – + –
Skvortzovia furfuracea (���s.) G. G��h� � H�����b��� Е, С – + – + +
Stereum sanguinolentum (A�b. � Schw�i�.) F�. Е + – – – –
Thelephora terrestris Eh�h. �x F�. П – – + + –
Tomentella radiosa (P. ���st.) Rick Е – + + – –
Trametes hirsuta (W��f��) L�oy� Б, Ос + – + – –
Trametes ochracea (P��s.) Gi�b. � Ryv����� Б, Ос + + + + +
Trametes pubescens (Sch�m�ch.) Pi�át Б, Ос – + + – –
Trametes trogii ���k. Ос – – + – –
Triсhaptum abietinum (P��s �x J.F. Gm��.) Ryv����� Е + + + + –
Triсhaptum fuscoviolaceum (Eh���b.) Ryv����� Е – – – + –
Triсhaptum laricinum (P. ���st.) Ryv����� Е, С – – + – +
Triсhaptum biforme (F�.) Ryv����� Б + – + + –
Tubulicrinis borealis J. E�ikss. Е – – – + –
Tubulicrinis calothrix (P�t.) Do�k C – – – – +
Tubulicrinis glebulosus (F�.) Do�k Е – – – + –
Tubulicrinis subulatus (�o���ot � G��zi�) Do�k Е, C – – – + +
Veluticeps abietina (P��s.) Hjo�tst�m � T�����í� Е + + + + +
Xenasmatella vaga (F�.) St��p��s Е – + – – –
Примечание: Субстрат: Б – Betula sp., Е – Picea abies (L.) H. ���st., Ос – Populus tremula L., П – почва, С – Pinus sylvestris L., листв. – валеж ли-L., листв. – валеж ли-., листв. – валеж ли-
ственной породы, хв. – валеж хвойной породы; * – индикаторный вид, ** – специализированный вид (Андерссон и др., 2009); «+» – присутствие 
вида, «–» – отсутствие вида.
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I� wi��th�ow-�ff�ct�� ����s, th� ��s���ch of biot� is of hi�h ����v��c� t�ki�� i�to �cco��t th� ��ck of k�ow�-
���� �bo�t th� �y��mics of th�i� flo��, soi� p�op��ti�s, ��� t��� st��� ��������tio�. A� impo�t��t t�sk is to st��y 
th� m�ch��isms of th� ��t���� �y��mics of p���t comm��iti�s �ft�� m�jo� �ist��b��c�s i� ����� bo���� fo��sts. 
This p�p�� w�s �im�� to i�v�sti��t� th� �ff�cts of � tot�� wi��th�ow �v��t o� th� �y��mics of bio�iv��sity i� 
p�isti�� mi�-bo���� sp��c� (Picea abies) fo��sts. Th� st��y w�s c���i�� o�t i� th� Vo��oz��sky N�tio��� P��k 
(No�thw�st R�ssi�: A�kh�����sk R��io� ��� R�p�b�ic of �����i�), sit��t�� i� th� �o�th��� ��� mi���� t�i�� 
s�bzo��s. A s��i�s of p��m����t s�mp�� p�ots w�s �st�b�ish�� i� �� ���� �ff�ct�� by m�ssiv� wi��th�ow i� 
2000. Th� wi��th�ow co�s�q���c�s of th� fo��st comm��iti�s h�v� b��� st��i��, st��ti�� f�om th� y��� of th� 
�v��t (2000) �t 2–5-y��� i�t��v��s. A soi� s��v�y h�s b��� co���ct�� i� 2016. Wi��th�ow� t���s, sit��t�� i� th� 
s�mp�� p�ots, w��� co��t�� by sp�ci�s ��� �i�m�t�� c��ss�s. N�t���� ��������tio� w�s �stim�t�� i� s�bp�ots with 
� �ivisio� to h�i�ht coho�ts ��� vit��ity st�t�s. G�obot��ic�� ����vé s�mp�i�� of th� ��o��� v���t�tio� h�s b��� 
co���ct�� i� 1 × 1-m p��m����t p�ots. Aphy��opho�oi� f���i (��si�iomycot�) w��� co��t�� by f��it bo�i�s. 
M�i� soi� pits ��� p��ti�� pits w��� ���. Th� mo�pho�o�ic�� ��sc�iptio� of soi�s w�s p�o��c�� i� both ���is-
t��b�� ��� �ist��b�� sit�s i� th� st��y ����. Obt�i��� ��t�, cov��i�� 20 y���s of s��v�ys of v��io�s compo���ts 
of th� fo��st p���t comm��iti�s (t��� st���, ��v��c� ��������tio�, ��o��� v���t�tio�, woo�-��st�oyi�� f���i, 
soi�s), w��� ����ys��. W� fo��� th�t 16–20 y���s �ft�� th� wi��th�ow �v��t th� sp�ci�s ��� ��� st��ct��� of th� 
t��� st��� h�s b��� co�si����b�y ch����� ��� to th� fo��st st��� ��j�v���tio�. Post-wi��th�ow ��������tio� of 
co�if��o�s sp�ci�s i� th� t���-moss ��o�p of fo��sts h�s b��� s�cc�ssf���y �oi�� o�. �y th� ��� of th� s�co�� 
��c��� �ft�� th� wi��th�ow �v��t, cowb���y sp��c� fo��sts co�t�i��� 4300 i��ivi����s/0.01 km2 of vi�b�� sp��c� 
��������tio�, i�c���i�� 1500 i��ivi����s/0.01 km2 b��o��i�� to th� ����� siz� c�t��o�y of sp��c� t���s. I� th� 
bi�b���y-Sphagnum-typ� fo��st, sp��c� ��������tio� �mo��t�� to 8700 i��ivi����s/0.01 km2, i�c���i�� 2200 
i��ivi����s/0.01 km2 b��o��i�� to th� ����� siz� c�t��o�y of sp��c� t���s. This �mo��t is s�ffici��t to ��s��� 
th� ��v��opm��t of sp��c�-�omi��t�� comm��iti�s i� th� f�t���. Si�c� th� fo��st �cosyst�ms w��� ��cov��i�� 
�ft�� th� wi��th�ow, th� bio�iv��sity of ch�����, th�t w�s ��fl�ct�� i� �� i�c���s� i� th� sp�ci�s compositio� of 
th� ��o��� v���t�tio� ��� f����� comm��iti�s. Ov�� th� st��y p��io� (2001–2021), s��v�ys of th� s�mp�� p�ots 
��mo�st��t�� 83 �phy��opho�oi� f���i sp�ci�s, i�c���i�� fiv� sp�ci�s i�c����� i� th� R�� D�t� �ook of th� R�-
p�b�ic of �����i�, �s w��� �s 22 t�x�, co�si����� o��-��owth fo��st i��ic�to�- ��� sp�ci��ist sp�ci�s. Th� ��mb�� 
of woo�-��st�oyi�� f���i sp�ci�s w�s th� hi�h�st i� th� p��io� f�om th� 12th to th� 19th post-wi��th�ow y���s. 
Th� ch����s i� soi� p�op��ti�s o� wi��th�ow-�ff�ct�� sit�s w��� mo�� �xp�icit i� th� �pp�� ho�izo�s: soi� �ci�-
ity ��c���s��; both pot�ssi�m ��� c��bo� co�t��t i�c���s��; �it�o��� �ist�ib�tio� �c�oss ho�izo�s b�c�m� mo�� 
�v��. A� i�c���s� i� th� c��bo�-�it�o��� ��tio w�s ��t�ct�� i� th� Е ��� �F ho�izo�s. Th� obt�i��� ��t� c�� b� 
�s�� fo� p���icti�� th� ��������tio� of p�isti�� mi�-bo���� sp��c� fo��sts �ff�ct�� by c�t�st�ophic �ist��b��c�s.
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