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Аннотация. В Брянском полесье черноольшаники крапивные – один из господствующих типов леса на ни-

зинных болотах. Они сформировались в результате неоднократных рубок на месте ельников высокотрав-
ных. В современном растительном покрове ельники высокотравные чрезвычайно редки из-за рубок, мелио-
рации и торфоразработок. В работе проведена оценка сукцессионного состояния ельников высокотравных и 
черноольшаников крапивных. Использованы критерии климаксного и сукцессионного состояния сообществ, 
которые разработаны для Восточноевропейских лесов. В их основе лежит степень выраженности следую-
щих признаков сообщества: 1) полнота видового состава древесной синузии; 2) онтогенетическая структура 
ценопопуляций деревьев; 3) парцеллярная структура; 4) разнообразие микросайтов в почвенном покрове;  
5) полнота видового состава и эколого-ценотического разнообразия сосудистых растений. Показано, что 
ельники высокотравные, в отличие от черноольшаников, близки к сообществам климаксного типа. Об этом 
свидетельствуют следующие особенности ценоза. Во-первых, в ельниках представлены все виды деревьев 
(Alnus glutinosa, Betula pubescens, Fraxinus excelsior, Padus avium, Picea abies, Salix pentandra, Sorbus aucuparia, 
Ulmus glabra), ареал которых охватывает Брянское полесье и которые способны произрастать на низинных 
болотах. Во-вторых, в ценопопуляциях основных эдификаторов (Picea abies и Alnus glutinosa) осуществляется 
устойчивый оборот поколений. Об этом свидетельствует полночленная и левосторонняя структура их онто-
генетического спектра. В-третьих, в сообществах сформирована система асинхронно развивающихся окон 
(парцелл), которые образуются на месте вывалов старых деревьев. Эта система обеспечивает непрерывное 
возобновление в популяциях ели и ольхи, а также создает условия для возобновления других видов деревь-
ев. В-четвертых, в почвенном покрове сформирована структура биогенных микросайтов: валежника, вы-
вальных бугров и западин, осоковых и древесных кочек, настила из поверхностных корней деревьев.  
Эти микросайты определяют стабильное существование в сообществе видов контрастных эколого-
ценотических групп от травяно-болотных, черноольховых и влажно-луговых до неморальных и бореальных. 
В-пятых, благодаря развитой оконной структуре и системе микросайтов показатели видового и эколого-
ценотического разнообразия ельников высокотравных максимальны среди всех типов леса на низинных бо-
лотах Брянского полесья. Все это позволяет предположить, что высокотравные ельники – это климаксная 
(финальная) стадия в развитии черноольшаников на низинных болотах в пределах ареалов Picea abies и Alnus 
glutinosa. Показано, что производные черноольшаники крапивные, в отличие от ельников высокотравных, 
находятся на первых этапах восстановления. На это указывают следующие признаки. Во-первых, в ольшани-
ках присутствуют не все виды деревьев, которые могут произрастать на низинных болотах Брянского поле-
сья. Чаще всего это связано с тем, что источники семян (плодоносящие деревья) отсутствуют в ближайшем 
окружении. Во-вторых, в ценопопуляциях всех присутствующих видов деревьев нет нормального оборота 
поколений. В-третьих, в сообществах не сформирована оконная (парцеллярная) структура, которая необхо-
дима для устойчивого оборота поколений в популяциях деревьев. В-четвертых, в почвенном покрове не раз-
вита система микросайтов. Из-за этого состав травяного покрова ограничен в основном видами травяно-
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болотной и черноольховой групп, которые терпимы к заболоченному субстрату. В-пятых, черноольшаники 
отличаются относительно низкими показателями видового состава и эколого-ценотического разнообразия. 
Это обусловлено неразвитой мозаикой парцелл и микросайтов. Следует подчеркнуть, что небольшой воз-
раст рубок (60–70 лет) – основная причина «вечной» сукцессионной молодости черноольшаников. Рубки не 
позволяют сообществу достигнуть заключительных стадий развития с максимальным структурным, видовым 
и эколого-ценотическим разнообразием. 

Ключевые слова: ельник высокотравный, черноольшаник крапивный, низинное болото, климакс, сукцес-
сия, ценопопуляции, микросайты, видовое разнообразие, Брянское полесье. 
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Abstract. Nettle grey alder forests are a dominant forest type on lowland swamps in the Bryansk Polesie.  

They are formed as a result of repeated cuttings in the place of tall herb spruce forests. Tall herb spruce forests 
are very rare communities in the vegetation cover in this area due to clear cutting, melioration and peat extrac-
tion. An assessment of the succession status of tall herb spruce forests and nettle grey alder forests was carried 
out in this paper. The criteria of climax state and succession state of communities, developed for Eastern Europe-
an forests, were used. These criteria are based on the degree of intensity of the following signs in the community: 
1) the completeness of species composition of tree synusia; 2) the ontogenetic structure of tree species ceno-
population; 3) the gap-mosaic stand structure; 4) the diversity of microsites in soil cover; 5) the completeness of 
species composition and ecological-coenotic diversity of vascular species. We showed that tall herb spruce forest, 
as opposed to black alder forest, is close to communities of the climax type. This is evidenced by the following fea-
tures of cenosis: firstly, all tree species in the area that covers the Bryansk Polesie and that are able to grow on 
lowland swamps are represented in the spruce forest (Alnus glutinosa, Betula pubescens, Fraxinus excelsior, Padus 
avium, Picea abies, Salix pentandra, Sorbus aucuparia, Ulmus glabra). Secondly, a steady turnover of generations is 
carried out in the cenopopulations of main edificators (Picea abies and Alnus glutinosa). This is evidenced by the 
complete and left-sided structure of their ontogenetic spectrum. Thirdly, a system of asynchronously developing 
gaps (parcels), which are formed on the site of old tree falls, is formed in the community. This ensures the contin-
uous renewal of spruce and alder populations and creates conditions for the regeneration of other tree species. 
Fourthly, the structure of biogenic microsites has been formed in the soil cover: fallen logs, treefall pits and 
mounds, sedge tussocks, tree hummocks and substrate composed of the surface tree roots. These microsites de-
termine the stable existence of species of contrasting ecological-cenotic species groups (from water-marsh and 
nitrophilous groups to wet-meadow, nemoral and boreal groups) in the community. Finally, thanks to the well-
developed treefall gap structure and system of microsites, the parameters of the species and ecology-cenotic di-
versity of tall herb spruce forests are maximal among all forest types in the lowland swamp of the Bryansk Polesie. 
All this suggests that tall herb spruce forests are the climax (final) stage in the development of black alder forests 
in lowland swamps within the areas of Picea abies and Alnus glutinosa.  We showed that the derivative nettle black 
alder forest, in contrast to the tall herb spruce forest, is in the first stages of restoration. This is indicated by the 
following signs: firstly, in the black alder forests, not all tree species that can grow on the lowland swamps of the 
Bryansk Polesie are present. This is often due to the fact that seed sources (generative trees) are absent in the 
immediate surroundings. Secondly, there is no normal turnover of generations in the cenopopulations of all tree 
species. Thirdly, a treefall gap structure (parcel mosaic) is not formed in the communities, which is necessary for 
the stable turnover of generations in tree populations. Fourthly, the system of biogenic microsite is not developed 
in the soil cover. Because of this, the composition of the ground cover is limited mainly by plant species of the wa-
ter-marsh and the nitrophilous groups that are tolerant to the swampy substrate. Fifthly, black alder is distin-
guished by relatively low indicators of species richness and ecological-coenotic diversity. This is due to the unde-
veloped mosaic of parcels and microsites. It should be emphasised that the low age of felling (60–70 years) is the 
main reason for the «eternal» succession youth of black alder forests. Felling does not allow the community to 
reach the final stages of succession with the maximum structural, species and ecological-cenotic diversity. 

Key words: tall herb spruce forest, nettle grey alder forest, lowland swamp, climax, succession, coenopopula-
tions, microsites, species diversity, Bryansk Polesie. 
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Введение 

 
Изучение современных лесов, которые ко-

ренным образом преобразованы человеком, 
вскрыло необходимость решения задач, связан-

ных с оценкой их сукцессионного состояния и 
прогнозов развития. В основе оценок и прогно-
зов должны лежать представления о структуре 
и составе климаксных (первичных, ненарушен-
ных, девственных) лесов, которые существова-
ли в доагрикультурный период [1, 2]. В насто-
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ящее время разработаны критерии климаксного 
и сукцессионного состояний Восточноевропей-
ских лесов. В их основе лежит степень выра-
женности следующих признаков сообщества:  
1) полнота видового состава древесной си-
нузии; 2) онтогенетическая структура ценопо-
пуляций деревьев; 3) парцеллярная структура; 
4) разнообразие микросайтов в почвенном по-
крове; 5) полнота видового состава и эколого-
ценотического разнообразия сосудистых расте-
ний [3–15]. Насколько нам известно, сукцесси-
онное состояние лесных сообществ на низин-
ных болотах никогда не оценивали с 
использованием перечисленных критериев. 

В связи с этим в статье поставлена задача – 
оценить сукцессионное состояние лесных со-

обществ на низинных болотах, опираясь на ра-
нее разработанные критерии. 

 
Район, объекты и методы исследования 

 
Район и объекты исследования. В ботани-

ко-географическом плане Брянское полесье от-
носится к Полесской подпровинции Восточно-
европейской провинции Европейской 
широколиственнолесной области [16]. В каче-
стве объектов исследования выбраны два типа 
леса – ельник высокотравный и черноольшаник 
крапивный (рис. 1). Эти сообщества принадле-
жат к болотно-травяной группе типов леса [17]. 
Они произрастают на низинных болотах с глу-
биной торфа 1–3 м и более. 

 

 
Рис. 1. Объекты исследования – ельник высокотравный (а) и ольшаник крапивный (б)  

на низинном болоте в Брянском полесье 

Fig. 1. Objects of research – tall herb spruce forest (a) and nettle grey alder forest (b)  
on the lowland swamp in the Bryansk Polesie 

а) 

б) 
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Первый объект исследования – ельник вы-
сокотравный (рис. 1,а). Этот тип леса встреча-
ется чрезвычайно редко. Небольшой фрагмент 
ельника (10 га) обнаружен на территории па-
мятника природы «Болото Рыжуха» (Навлин-
ский район, Брянская область), который был 
организован в 1995 г. на площади 2925 га. 
Формула древостоя – 4Е 3Б 3Олч+Я+В, где Е – 
Picea abies (L.) Karst., Б – Betula pubescens 
Ehrh., Олч – Alnus glutinosa (L.) Gaertn., Я – 
Fraxinus excelsior L., В – Ulmus glabra Huds. 
Относительная полнота многоярусного и раз-
новозрастного древостоя – 0,5–0,6. Диапазон 
возраста ели – от 60 до 120 лет. В подросте по-
мимо видов яруса древостоя встречаются Acer 
platanoides L., Padus avium Mill., Quercus robur 
L., Salix pentandra L., Sorbus aucuparia L. и Tilia 
cordata Mill. Ярус подлеска формируют Corylus 
avellana L., Frangula alnus Mill., Salix cinerea L. 
и Viburnum opulus L. Принадлежность ельника 
к высокотравным сообществам определяется 
значительным участием Angelica sylvestris L., 
Athyrium filix-femina (L.) Roth, Carex acuta L., 
Cirsium oleraceum (L.) Scop., Filipendula ulmaria 
(L.) Maxim., Phragmites australis (Cav.) Trin. ex 
Steud., Urtica dioica L. и др. 

Второй объект исследования – черноольша-
ник крапивный (рис. 1,б). Этот тип леса доми-
нирует на низинных болотах Брянского поле-
сья. Формула древостоя монодоминантных 
одновозрастных и одноярусных черноольшани-
ков – 10Олч. Иногда до двух единиц примеши-
вается береза пушистая. Относительная полнота 
древостоя – 0,6–0,8. Для изучения выбраны це-
нозы, возраст древостоев в которых 60–70 лет. 
Это максимальный возраст черноольшаников в 
эксплуатационных и защитных лесах. Подрост 
слабо развит и приурочен к древесным кочкам. 
Его иногда представляют единичные особи  
Alnus glutinosa, Fraxinus excelsior, Padus avium, 
Picea abies, Sorbus aucuparia и Ulmus glabra. 
Подлесок может состоять из редких особей 
низкой жизненности Frangula alnus, Salix ciner-
ea, Ribes nigrum L. и Viburnum opulus. В густом 
травяном покрове преобладает Urtica dioica. Со-
доминантом иногда выступает Phragmites aus-
tralis. В сообществах обычны Carex elongata L., 
C. vesicaria L., Equisetum fluviatile L., Galium pal-
ustre L., Iris pseudacorus L., Lycopus europaeus L., 
Lysimachia vulgaris L., Solanum dulcamara L. и др. 

Методы исследования. В работе применяли 
популяционные, геоботанические и картогра-
фические методы, а также измеряли освещен-
ность под пологом леса. 

Популяционные методы. При исследова-
нии структуры ценопопуляций закладывали 
пробные площади от 0,25 до 2,00 га. При этом 

все деревья по высоте делили на две фракции:  
1 – до 50 см, 2 – более 50 см. Учет численности 
первой фракции проводили на площадках  
100 м2 в пятикратной повторности, второй – 
сплошным пересчетом на всей пробе. У каждой 
особи дерева оценивали биологический возраст – 
онтогенетическое состояние с использованием 
специальных разработок [18–22]. Это состоя-
ние обозначали индексами: р – проростки,  
j – ювенильные, im – имматурные, v – вирги-
нильные, g1, g2, g3 – молодые, средневозрастные 
и старые генеративные, s – сенильные особи.  
У части растений определяли календарный воз-
раст. Проростки в работе не учитывали, по-
скольку к середине сезона большинство из них 
или погибает, или переходит в следующее он-
тогенетическое состояние. Все данные пере-
считаны на 1 га. Заложено 10 пробных площа-
дей, которые охватили основные варианты 
возобновления деревьев в рассматриваемых 
типах леса. Тип онтогенетического спектра 
называли по классификации, предложенной ра-
нее [8, 9]. 

Геоботанические методы. Геоботаниче-
ские описания сообществ выполняли на пло-
щадках по 100 м2. Описывали три яруса леса: 
древостой, подрост и подлесок, травяной по-
кров. Участие видов в сообществе оценивали 
по шкале Ж. Браун-Бланке [23]. Было сделано 
по 11 описаний в следующих сообществах:  
1) в недавно сформированных окнах ельника 
высокотравного (парцеллы окон); 2) в парцел-
лах сомкнутого древостоя; 3) в черноольшани-
ке крапивном. Микрогруппировки растений, 
которые формируются на микросайтах, описы-
вали на площадках по 0,25 м2. При этом учтены 
все виды сосудистых растений, а также опреде-
лено их участие в сообществе. Каждый тип 
микрогруппировок описан 11 раз. Геоботаниче-
ские описания сообществ и микросайтов при-
ведены в диссертации М. В. Горновой [17]. 

Для оценки видового разнообразия сооб-
ществ и микрогруппировок использовали сле-
дующие показатели: видовое богатство, видо-
вая насыщенность и распределение видов 
сосудистых растений по эколого-ценотическим 
группам [11]. Видовое богатство – число видов 
в сообществе. Этот показатель определяли как 
суммарное число видов на 11 площадках, кото-
рые относятся к одному типу сообществ или 
одному варианту микрогруппировок. Видовая 
насыщенность – среднее арифметическое число 
видов, полученное из 11 описаний. Под эколо-
го-ценотическими группами (ЭЦГ), в соответ-
ствии с представлениями А. А. Ниценко [24], 
понимали крупные группы экологически близ-
ких видов, которые в своем генезисе связаны с 
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разными типами сообществ. В работе соотно-
шение ЭЦГ определяли по списку всех видов, 
встреченных на 11 площадках. При этом ис-
пользовали классификацию ЭЦГ видов сосуди-
стых растений, предложенную для Европей-
ской России [9]. Латинские названия 
сосудистых растений приведены по сводке  
С. К. Черепанова [25]. 

Картографические методы. Для выявления 
пространственной структуры ельника и черно-
ольшаника картографировали их биогеоцено-
тические парцеллы в понимании Н. В. Дылиса 
[26]. При этом использовали GPS-навигатор, с 
помощью которого определяли от 10 до 20 ко-
ординат по периметру каждой парцеллы. Пар-
целлы в ельнике картографировали на площади 
2,5 га, а в черноольшанике – на 2,0 га. 

Методика составления карт микросайтов, на 
которых развиваются микрогруппировки рас-
тений, зависела от их размеров. Относительно 
крупные микросайты (древесные кочки, участ-
ки переувлажненных почв, валежник, вываль-
ные комли и западины, настил из поверхност-
ных корней деревьев) картографировали на 
площади 1 га. Их местоположение определяли 
с помощью GPS-навигатора в начале ноября, 
когда листва деревьев полностью опала.  
На планшеты наносили контуры микросайтов с 
указанием их размеров и направлений горизон-
тов света. Для валежника отмечали ориентацию 
в пространстве, вид дерева, длину ствола, диа-
метр ствола в основании, в середине и в верх-
ней части. Учитывали валежник диаметром не 
менее 15 см в его основании. Для чернооль-
ховых кочек указывали два диаметра. Размеще-
ние относительно небольших микросайтов 
(осоковые кочки) картографировали на 400 м2: 
площадь разбивали веревками на квадраты  
2×2 м. Для осоковых кочек определяли вид рас-
тения и диаметр «тела» кочки. Карты размеще-
ния микросайтов, а также парцелл векторизова-
ли в программе MapInfo. 

Измерение освещенности под пологом ле-
са. В окнах ельника, под пологом его древо-
стоя, а также в черноольшанике с помощью 
люксметра LX1010BS изучали световой режим 
по методике И. С. Малкиной с соавторами [27]. 
В каждом сообществе закладывали трансекту 
длиной 40 м, и через каждые 5 м определяли 
освещенность на уровне травяного покрова. 
Измерения проводили в июле 2013 г. в безоб-
лачный ясный день с 10:00 до 17:00 через каж-
дый час. Одновременно определяли полную 
освещенность на поляне, которая не затенялась 
кронами деревьев. Затем измерения в люксах 
перевели в проценты от полной освещенности. 

Результаты и обсуждение 
 
Ранее проведенные исследования показали, 

что черноольшаники Брянского полесья без 
вмешательства человека могут преобразоваться 
в ельники высокотравные [10, 17, 28–30]. Од-
нако эти сообщества чрезвычайно редки в со-
временном растительном покрове. Это опреде-
ляется тремя обстоятельствами. Во-первых, они 
практически полностью исчезли из-за рубок, 
мелиорации и торфоразработок. Во-вторых, 
черноольшаники не могут достигнуть финаль-
ной (климаксной) стадии в сукцессионном раз-
витии, поскольку согласно приказу Рослесхоза 
возраст их рубок в эксплуатационных лесах 
Брянской области установлен в 61 год, а в защит-
ных – в 71 год. В-третьих, для формирования вы-
сокотравных ельников необходимо длительное 
время, в течение которого сменится не менее 
двух-трех поколений Picea abies [10, 28, 29].  
Это составляет примерно 200–300 лет. Не-
большой фрагмент ельника высокотравного 
удалось найти на территории памятника приро-
ды «Болото Рыжуха». 

Ниже приводится характеристика сукцесси-
онного состояния двух типов леса, ельника вы-
сокотравного и черноольшаника крапивного, 
по пяти критериям, которые были перечислены 
в начале статьи. 

 
Полнота видового состава синузии 

деревьев 
 
Отечественные фитоценологи показали, что 

в климаксном сообществе должны присутство-
вать все виды деревьев, ареалы которых вклю-
чают район исследования и экологические  
потребности которых соответствуют рассмат-
риваемому экотопу [8, 9, 31]. 

Ельник высокотравный. В этом сообществе 
представлены все восемь видов деревьев, кото-
рые потенциально могут произрастать на ни-
зинных болотах Брянского полесья: Alnus 
glutinosa, Betula pubescens, Fraxinus excelsior, 
Padus avium, Picea abies, Salix pentandra, Sorbus 
aucuparia и Ulmus glabra. Геоботаники показа-
ли, что эти виды обычны в заболоченных лесах 
[32–35]. Они способны нормально развиваться 
на болоте и пройти полный онтогенез от про-
ростков до старых генеративных и сенильных 
особей [17, 28, 36]. 

Черноольшаник крапивный. В производ-
ных черноольшаниках, которые сформирова-
лись на месте высокотравных ельников в ре-
зультате многократных рубок, видовой состав 
синузии деревьев чрезвычайно беден. Чаще 
всего древесную синузию формирует только 
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один вид – Alnus glutinosa. Иногда к нему при-
мешивается Betula pubescens. В некоторых со-
обществах в подросте встречаются единичные 
особи Picea abies, Padus avium и Sorbus aucu-
paria. Внедрение Fraxinus excelsior и Ulmus 
glabra в большинство черноольшаников крайне 
проблематично. Это связано с тем, что на зна-
чительной территории полесья генеративные 
особи ясеня и ильма отсутствуют. Эти деревья, 
обладая повышенной зольностью [37], послед-
ние три века активно истреблялись на произ-
водство поташа и стекла, а ильм – еще и на лы-
ко [38]. В результате сейчас расстояние между 
плодоносящими особями этих видов в Брян-
ском полесье стало чрезвычайно большим, ино-
гда превышает 10 км [10, 28]. Известно, что 
скорость расселения ясеня и ильма составляет 
всего 2,5–5,0 м в год [39]. При этих скоростях 
ильм и ясень десятикилометровое расстояние 
освоят только за одну-две тысячи лет. Это не-
достижимые сроки для восстановления попу-
ляций, поскольку антропогенная деградация 
лесов идет значительно быстрее. 

Анализ синузии деревьев показал, что ель-
ник высокотравный по видовому составу бли-
зок к сообществам климаксного типа: в нем 
представлены все виды деревьев, ареал кото-
рых охватывает Брянское полесье и которые 
способны произрастать на евтрофных болотах. 
Обедненные черноольшаники, наоборот, нахо-
дятся лишь на первых этапах сукцессии, по-
скольку видовой состав их деревьев только 
начал формироваться. 

 
Онтогенетическая структура 

ценопопуляций деревьев 
 
Демографы растений показали, что в кли-

максных сообществах ценопопуляции всех ви-
дов деревьев отличаются полночленным соста-
вом, в котором представлены все или почти все 
онтогенетические состояния – от проростков до 
старых генеративных и сенильных растений. 
Онтогенетический спектр ценопопуляций дере-
вьев в климаксных лесах относится к левосто-
роннему типу [9, 40]. Абсолютный максимум 
приходится на проростки и ювенильные расте-
ния. По мере взросления деревьев, увеличения 
их размеров и площади питания последова-
тельно уменьшается численность особей. Пол-
ночленный и левосторонний спектр – свиде-
тельство динамически устойчивого состояния 
ценопопуляций деревьев, при котором осу-
ществляется непрерывный оборот поколений.  
К этой онтогенетической структуре ценопопу-
ляции деревьев возвращаются после отклоне-
ний, вызванных влиянием внешних воздей-
ствий [3, 41, 42]. 

Ельник высокотравный. В этом сообществе 
виды деревьев по особенностям ценопопуляци-
онной структуры можно разделить на четыре 
группы. Первую группу представляют Alnus 
glutinosa и Picea abies. Они занимают устойчи-
вое положение в изучаемом сообществе. Их це-
нопопуляции характеризуются высокой чис-
ленностью особей, а также полночленной и 
левосторонней онтогенетической структурой 
(рис. 2, I). Благодаря этому в популяциях ольхи 
и ели осуществляется непрерывный оборот по-
колений. В рассматриваемом ценозе числен-
ность ели почти в два раза больше, чем ольхи. 
Последнее, видимо, определяется большей те-
невыносливостью елового подроста [37, 43]. 

Вторая группа сформирована одним видом – 
Betula pubescens. Структура ценопопуляций бе-
резы – регрессивно-инвазионного типа: в боль-
шом числе присутствуют старые генеративные 
деревья, немного представлено молодых и сред-
невозрастных генеративных особей, подрост 
сформирован только ювенильными растениями 
(рис. 2, II). Освещенность под пологом елового 
древостоя составляет всего 2 % от полной. При 
такой низкой освещенности развитие березы 
останавливается в ювенильном состоянии и она 
через год-другой погибает [43–45]. Из-за этого в 
онтогенетическом спектре березы отсутствуют 
имматурные и виргинильные особи. Однако с 
появлением подходящего окна в верхнем поло-
ге леса и с увеличением освещенности подрост 
березы может выйти в ярус древостоя и пройти 
весь онтогенез.  

К третьей группе относятся Padus avium и 
Sorbus aucuparia. Онтогенетическая структура 
ценопопуляций черемухи и рябины – инвази-
онного типа: в спектре представлены прегене-
ративные и молодые генеративные растения  
(рис. 2, III). Относительно большая численность 
их популяций поддерживается постоянным по-
полнением особями семенного и вегетативного 
происхождения. Инвазионные популяции чере-
мухи и рябины находятся в стадии становле-
ния, и по мере улучшения фитоценотических 
условий (образования окон) способны сформи-
ровать нормальную полночленную и левосто-
роннюю структуру.  

Четвертую группу образуют Acer 
platanoides, Fraxinus excelsior, Quercus robur, 
Tilia cordata и Ulmus glabra. Онтогенетическая 
структура их ценопопуляций – фрагментарного 
типа: в спектре представлены единичные особи 
одного или двух возрастных состояний – имма-
турного и/или виргинильного (рис. 2, IV).  
Это свидетельствует об эпизодическом прижи-
вании растений из семян, которые заносят пти-
цы и ветер из соседних сообществ [46–48]. Од-
нако появляющийся подрост дуба, липы и 
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клена из-за напряженных экологических усло-
вий погибает в имматурном или виргинильном 
состояниях. Молодые особи ясеня и вяза, наобо-
рот, обладая большей терпимостью к затопле-
нию и переувлажненному субстрату [49, 50], 
способны достигнуть верхнего яруса и присту-

пить к плодоношению. Об этом свидетельству-
ют отдельные генеративные деревья ясеня и 
ильма, встреченные на болоте. Можно ожидать, 
что по мере накопления в сообществе плодоно-
сящих особей в популяциях ясеня и ильма 
сформируется устойчивый оборот поколений. 

 

 
Рис. 2. Онтогенетический состав ценопопуляций деревьев в ельнике высокотравном на низинном болоте. 
Памятник природы «Болото Рыжуха». Римские цифры – тип онтогенетического спектра: I – полночленный 
левосторонний (нормальный), II – регрессивно-инвазионный, III – инвазионный, IV – фрагментарный.  
По оси х – онтогенетические состояния, по оси у – число особей на 1 га в логарифмическом масштабе 

Fig. 2. Ontogenetic structure of tree species cenopopulations in the tall herb spruce forest on the  lowland swamp, 
the Nature Monument “Boloto Ryzhukha”. Roman numerals – the type of ontogenetic spectrum: I – complete 
left-sided (normal), II – regressive-invasive, III – invasive, IV – fragmentary. On the X axis there are ontogenetic 

states, on the Y axis there is a number of stems per hectare, presented by the logarithmic scale 
 
Черноольшаник крапивный. В этих сооб-

ществах онтогенетические спектры ценопопу-
ляций Alnus glutinosa прерывисто неполно-
членные (рис. 3, I). Основную часть популяции 
составляют молодые и средневозрастные гене-
ративные особи. В Брянском полесье ольха не 
доживает до старого генеративного и сенильно-
го состояний, поскольку возраст рубки этого 
дерева установлен в 60–70 лет. Молодое поко-

ление ольхи, представленное проростками и 
ювенильными особями, эпизодически прижи-
вается на немногочисленном валежнике. Одна-
ко подрост, как правило, не развивается до им-
матурного состояния. Основная причина 
гибели – низкая освещенность под пологом 
взрослых особей (3–5 % от полной). При такой 
освещенности слаботеневыносливая ольха от-
мирает на третий-четвертый год. В результате в 
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большинстве ценопопуляций ольхи отсутству-
ют имматурные и виргинильные особи. 

Светолюбивая Betula pubescens внедряется в 
сомкнутые черноольшаники только через 
сплошные вырубки, приживаясь на пнях и дре-
весных кочках, которые остались после сруб-
ленных деревьев. К 60–70 годам ценопопуля-
ции березы становятся регрессивными, 
поскольку состоят исключительно из старых 
генеративных особей, а молодые растения из-за 
низкой освещенности отсутствуют (рис. 3, II). 
Структура ценопопуляций теневыносливых ви-
дов деревьев (Fraxinus excelsior, Padus avium, 
Picea abies, Sorbus aucuparia и Ulmus glabra) в 
ольшаниках зависит от дальности расположе-

ния источников их семян. Если генеративные 
деревья находятся рядом с черноольшаником, 
то в сообщество поступает большое число се-
мян, и здесь формируются ценопопуляции инва-
зионного типа со значительным числом особей 
(рис. 3, III). В случае расположения плодонося-
щих деревьев на удалении 500–1000 м образу-
ются ценопопуляции преимущественно фраг-
ментарного типа, которые представлены 
единичными особями одного или двух онтоге-
нетических состояний (рис. 3, IV). Когда источ-
ник семян оказывается на расстоянии свыше 
одного километра, то в черноольшаниках под-
рост теневыносливых видов деревьев, как пра-
вило, отсутствует. 

 

 
Рис. 3. Онтогенетический состав ценопопуляций деревьев в черноольшанике крапивном на низинном 

болоте. Заповедник «Брянский лес». Римские цифры – тип онтогенетического спектра:  
I – прерывисто неполночленный, II – регрессивный, III – инвазионный, IV – фрагментарный.  

По оси х – онтогенетические состояния, по оси у – число особей на 1 га в логарифмическом масштабе 

Fig. 3. Ontogenetic structure of tree species cenopopulations in the nettle grey alder forest on lowland swamps, 
Bryansky Les State Nature Reserve. Roman numerals –type of ontogenetic spectrum:  

I – discontinuous incomplete, II – regressive-invasive, III – invasive, IV – fragmentary. On the X axis there are 
ontogenetic stages, on the Y axis there is a number of stems per hectare, presented by the logarithmic scale 
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Ценопопуляционный анализ выявил разную 
степень сукцессионной продвинутости рассмат-
риваемых сообществ. Ельник высокотравный  
в сукцессионном развитии находится ближе  
к климаксному состоянию. Об этом свидетель-
ствует полночленная и левосторонняя структура 
ценопопуляций Alnus glutinosa и Picea abies – 
основных эдификаторов в лесах на низинных 
болотах. Черноольшаники крапивные, наоборот, 
находятся на первых этапах восстановления, по-
скольку в популяциях всех видов деревьев от-
сутствует устойчивый оборот поколений. 

 
Парцеллярная структура сообщества 
 
По представлениям отечественных биоцено-

логов климаксное лесное сообщество – это сук-
цессионная мозаика разновозрастных асин-
хронно развивающихся окон, где каждое окно 
соответствует биогеоценотической парцелле в 
понимании В. Н. Дылиса [26]. Парцеллы (окна) 
возникают на месте вывалов одного или не-
скольких деревьев. Постоянное образование 
окон – необходимое условие для поддержания 
непрерывного возобновления в популяциях де-
ревьев [4, 8, 13, 31, 51].  

Ельник высокотравный. В горизонтальной 
структуре высокотравного ельника выделяется 
два варианта парцелл: 1) парцеллы окон; 2) пар-
целлы сомкнутого древостоя (рис. 4). Они отли-
чаются экологическим режимом, онтогенетиче-
ской (возрастной) структурой популяционных 
локусов деревьев и видовым составом растений. 
Парцеллы окон. Эти парцеллы представляют 

собой начальные этапы зарастания окон, кото-
рые образуются на месте вывалов деревьев. 
Они недавно сформировались, здесь отсутствует 
древостой (рис. 4,а,б). Площадь одного окна –  
от 30 до 300 м2, в среднем это 140 м2. В сумме 
парцеллы окон занимают 26 % территории со-
общества (рис. 5,а). Средняя освещенность в 
окнах на уровне травяного покрова относи-
тельно большая – 41 % от полной (табл. 1).  
Это связано с низкой сомкнутостью (0,1–0,6) 
подроста деревьев, который состоит из свето-
любивых (Betula pubescens, Salix pentandra) и 
теневыносливых (Picea abies, Alnus glutinosa, 
Fraxinus excelsior, Ulmus glabra, Padus avium, 
Sorbus aucuparia) видов. Перечисленные дере-
вья формируют молодые популяционные локу-
сы, которые состоят в основном из имматурных 
и виргинильных особей. 

Таблица 1 

Освещенность (% от полной) в ельнике высокотравном  
и в ольшанике крапивном на уровне травяного покрова 

Table 1  

Luminance (% of total luminance in the open space) in the tall herb spruce forest 
and in the nettle black alder forest at the level of the ground vegetation 

Показатели освещенности 
Ельник высокотравный Ольшаник 

крапивный Парцеллы окон Парцеллы  
сомкнутого древостоя 

Средняя освещенность в течение дня, M±mM 41,3±5,77 2,1±0,28 4,2±0,31 
Диапазон освещенности в течение дня 13,2–60,2 0,9–2,9 2,7–5,2 
Средняя освещенность с 10:00 до 11:001 30,6 0,9 2,7 
Средняя освещенность с 11:00 до 12:00 46,2 2,4 3,9 
Средняя освещенность с 12:00 до 13:00 43,6 2,5 5,2 
Средняя освещенность с 13:00 до 14:00 43,7 2,5 5,0 
Средняя освещенность с 14:00 до 15:00 60,2 2,9 4,3 
Средняя освещенность с 15:00 до 16:00 51,5 2,4 4,1 
Средняя освещенность с 16:00 до 17:00 13,2 1,3 4,4 

П р и м е ч а н и е. М – среднее арифметическое значение, mM – стандартная ошибка среднего. 1 – во всех 
сообществах в каждом интервале времени выполнено по восемь измерений освещенности. 

 
В окнах благодаря высокой освещенности 

проективное покрытие яруса трав достигает  
100 %, а показатели видовой насыщенности и 
видового богатства характеризуются наиболь-
шими значениями. Так, на 100 м2 насчитывает-
ся в среднем 63 вида сосудистых растений, а на 

11 площадках встречено 116 видов (табл. 2). 
Для этих парцелл характерно существенное 
участие видов травяно-болотной, влажно-
луговой и черноольховой групп (табл. 3).  
Это проявляется в больших значениях встреча-
емости видов, а также их покрытия. Окна на 
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первых этапах зарастания – благоприятные ме-
ста для развития высокотравья: Angelica 
sylvestris, Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm., Ath-
yrium filix-femina, Carex acuta, Cirsium oleraceum, 
Eupatorium cannabinum L., Filipendula ulmaria, 

Ligularia sibirica (L.) Cass., Lysimachia vulgaris, 
Lythrum salicaria L., Melandrium dioicum (L.) 
Coss. & Germ., Phragmites australis, Polygonum 
bistorta L., Polemonium caeruleum L., Urtica dioi-
ca, Valeriana officinalis L. и др. (см. рис. 4,а). 

 

 
Рис. 4. Ельник высокотравный: а – парцелла окна с цветущим высокотравьем Cirsium oleraceum  

и Filipendula ulmaria; б – окно в ярусе древостоя; в – парцелла сомкнутого древостоя 

Fig. 4. Tall herb spruce forest: а – the treefall gap parcel with the flowering tall herbs Cirsium oleraceum  
and Filipendula ulmaria; б – the treefall gap in the tree canopy; в – the parcel of closed canopy 

а) б) 

в) 
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а) 

 
б) 

Рис. 5. Парцеллы окон в ельнике высокотравном (а) и в черноольшанике крапивном (б):  
1 – парцеллы окон; 2 – ельник высокотравный; 3 – ольшаник крапивный; 4 – березняк неморального состава 

Fig. 5. Treefall gap parcels in the tall herb spruce forest (а) and in the nettle black alder forest (б):  
1 – treefall gap parcels; 2 – tall herb spruce forest; 3 – nettle black alder forest; 4 – nemoral birch forest 
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Парцеллы сомкнутого древостоя. Эти пар-
целлы представлены окнами, которые находят-
ся на конечных этапах зарастания древостоем 
(рис. 4,в). В них сформированы сомкнутые 
группировки взрослых деревьев, которые со-
стоят из средневозрастных и старых генератив-
ных особей Picea abies, Alnus glutinosa, Betula 
pubescens. Иногда в древостое встречаются 
Fraxinus excelsior и Ulmus glabra. В этих пар-
целлах границу между ярусами древостоя и 
подроста трудно провести, поскольку популя-
ции ели и ольхи абсолютно разновозрастны и 
заполняют все пространство по вертикали. 

Условная сомкнутость яруса подроста 0,5–0,8. 
Он включает молодое поколение деревьев 
верхнего яруса, а также подрост Padus avium и 
Sorbus aucuparia. В этих парцеллах отмечены 
неболотные виды деревьев – Quercus robur, 
Acer platanoides и Tilia cordata. Они прижива-
ются исключительно на древесных кочках и не 
доживают до генеративного состояния. Сред-
няя освещенность под пологом древостоя и 
подроста на уровне травяного покрова – всего  
2 % от полной (см. табл. 1). Площадь парцелл 
сомкнутого древостоя – от 200 до 500 м2.  
В сумме они занимают 74 % территории. 

Таблица 2 

Характеристика разнообразия видов сосудистых растений в ельнике высокотравном  
и в черноольшанике крапивном 

Table 2 

Parameters of vascular species diversity in the tall herb spruce forest and in the nettle black alder forest 

Показатели разнообразия 
Ельник высокотравный Ольшаник  

крапивный Парцеллы окон Парцеллы  
сомкнутого древостоя 

Среднее число видов на площадке, M±mM 63±0,8 60±1,0 24±1,7 
Диапазон числа видов на площадке 59–68 55–67 16–33 
Число видов на 11 площадках 116 103 79 

 

П р и м е ч а н и е. Число описаний каждого сообщества – 11. Размер площадок, на которых делали опи-
сания – 100 м2. М – среднее арифметическое значение, mM – стандартная ошибка среднего. 

 
В парцеллах, представленных сомкнутым 

древостоем, из-за низкой освещенности проек-
тивное покрытие яруса трав относительно не-
большое (50–80 %), а показатели видовой 
насыщенности и видового богатства характери-
зуются несколько меньшими значениями, чем в 
окнах. На 100 м2 насчитывается в среднем  
60 видов сосудистых растений, а на 11 площад-
ках встречено 103 вида (см. табл. 2). Некоторое 
сокращение видового разнообразия связано с 
меньшим участием светолюбивых видов из 
черноольховой, травяно-болотной и влажно-
луговой групп (см. табл. 3). Высокотравье в 
этих парцеллах угнетено и разрежено. Однако 
по сравнению с окнами в этих парцеллах выше 
участие теневыносливых видов неморальной и 
бореальной групп. Из неморальных видов от-
мечены Aegopodium podagraria L., Convallaria 
majalis L., Festuca gigantea (L.) Vill., Galium 
odoratum (L.) Scop., Mercurialis perennis L., Mil-
ium effusum L., Paris quadrifolia L., Polygonatum 
multiflorum (L.) All., Pulmonaria obscura Du-
mort., Viola mirabilis L. и др. Среди бореальных 
видов встречаются Chimaphila umbellata (L.) W. 
Barton, Circaea alpina L., Maianthemum bifolium 
(L.) F. W. Schmidt, Orthilia secunda (L.) House, 
Pyrola rotundifolia L., Trientalis europaea L., 
Vaccinium myrtillus L. и др. 

Со временем древостой в сомкнутых пар-
целлах стареет и вываливается. На его месте 
снова формируются окна, в которых прижива-
ется и развивается следующее поколение дере-
вьев. Благодаря чередованию во времени и 
пространстве парцелл в виде окон и парцелл в 
виде сомкнутого древостоя в сообществе под-
держиваются популяции светолюбивых и тене-
выносливых видов растений. 

Черноольшаник крапивный. В производных 
60 и 70-летних ольшаниках, которые сформиро-
вались на месте вырубленных высокотравных 
ельников, парцеллярная структура, как правило, 
слабо выражена (рис. 5,б). Рубки изменили про-
странственную структуру сообщества. Доми-
нант яруса древостоя, Alnus glutinosa, образует 
сплошной и выровненный полог с сомкнутостью 
крон 0,8–0,9. Окна в верхнем пологе в основном 
отсутствуют. Это связано с тем, что в ценопопу-
ляциях ольхи еще не сформировались старые 
генеративные и сенильные деревья, которые па-
дают и образуют прогалины (окна) в ярусе дре-
востоя. В результате в черноольшаниках, обра-
зованных молодыми и средневозрастными 
генеративными деревьями, средняя освещен-
ность на уровне травяного покрова составляет 
всего 4 % от полной (см. табл. 1). Низкое свето-
вое довольствие не позволяет подросту ольхи и 
других видов выйти в ярус древостоя. 
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Таблица 3 

Число видов (и доля в %) эколого-ценотических групп растений в ельнике высокотравном  
и в черноольшанике крапивном 

Table 3 

Ecological-coenotic structure of the tall herb spruce forest and the nettle black alder forest  
(number [%] of vascular plant species on the 11 sample plots) 

Эколого-ценотические группы 
Ельник высокотравный Ольшаник  

крапивный Парцеллы окон Парцеллы сомкнутого 
древостоя 

Бореальная лесная 12 (10,3) 14 (13,6) 7 (8,9) 
Боровая 2 (1,7) 3 (2,9) – 
Неморальная лесная 26 (22,4) 27 (26,2) 4 (5,1) 
Черноольховая лесная  19 (16,4) 17 (16,5) 19 (24,0) 
Черноольховая опушечная 7 (6,1) 5 (4,9) 3 (3,8) 
Травяно-болотная 24 (20,7) 18 (17,5) 35 (44,3) 
Влажно-луговая 23 (19,8) 16 (15,5) 8 (10,1) 
Прибрежно-водная – – 3 (3,8) 
Сухолуговая 3 (2,6) 2 (1,9) – 
Адвентивная – 1 (1,0) – 

П р и м е ч а н и е. Число описаний каждого сообщества – 11. Размер площадок, на которых делали опи-
сания – 100 м2. 

 
Исследование парцеллярной структуры со-

обществ показало, что в ельнике высокотрав-
ном сформирована внутриценотическая систе-
ма асинхронно развивающихся окон, которые 
образуются на месте вывалов старых деревьев. 
Эта система обеспечивает устойчивое возоб-
новление ели и ольхи, а также поддерживает в 
травяном покрове светолюбивые и теневынос-
ливые виды. В производных черноольшаниках 
к 60–70 годам все еще отсутствует внутрицено-
тическая гетерогенность, которая необходима 
для обеспечения устойчивого оборота поколе-
ний в популяциях деревьев. 

 
Разнообразие микросайтов  

в почвенном покрове 
 
Исследования слабонарушенных лесов пока-

зали, что сообщества, которые длительное вре-
мя развивались без вмешательства человека, 
отличаются развитой системой микросайтов в 
почвенном покрове [13, 52–55]. Микросайты – 
это элементы внутрипарцеллярной неоднород-
ности почвенного покрова. В лесах на водораз-
делах микросайты создают роющие животные 
(кабаны, кроты, мелкие мышевидные грызуны), 
а также вывалы деревьев. На месте вывалов 
формируется валежник разной степени разло-
жения, вывальные ямы и бугры. Размеры мик-
росайтов сравнительно небольшие, от несколь-
ких квадратных дециметров до нескольких 
квадратных метров. Время их существования 
относительно короткое, от одного до несколь-
ких десятков лет [56]. На разных типах микро-
сайтов формируются уникальные микрогруп-

пировки растений и животных (микроценозы), 
благодаря которым поддерживается высокое 
видовое разнообразие сообществ [57, 58]. 

Ельник высокотравный. В этом сообществе 
развита система микросайтов биогенного про-
исхождения [59–61]. Микросайты представле-
ны валежником на разных стадиях разложения, 
разновозрастными осоковыми кочками, вы-
вальными западинами (ямами) и буграми, 
настилом (каркасом) из поверхностных корней 
деревьев, черноольховыми кочками и прист-
вольными повышениями (рис. 6, 7). Биогенные 
микросайты перекрывают переувлажненную 
торфяную почву на значительной площади –  
80 % и более (табл. 4). Эти микросайты в срав-
нении с переувлажненными торфяными почва-
ми отличаются меньшей избыточностью 
увлажнения, лучшей аэрированностью субстра-
та, а также реже подвергаются затоплению во 
время половодья [61]. В результате формиру-
ются контрастные по экологическим условиям 
микроместообитания. Это обеспечивает сов-
местное существование в сообществе растений 
разных эколого-ценотических групп. Пере-
увлажненные торфяные почвы, вывальные за-
падины, осоковые кочки и валежник поддержи-
вают в сообществе черноольховые, травяно-
болотные и влажно-луговые растения. Черно-
ольховые кочки, настил из поверхностных кор-
ней деревьев и приствольные повышения со-
здают благоприятные условия для видов 
неморальной и бореальной групп. Немораль-
ную группу представляют Aegopodium 
podagraria, Asarum europaeum L., Convallaria 
majalis, Elymus caninus (L.) L., Festuca gigantea, 
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Geranium robertianum L., Mercurialis perennis, 
Paris quadrifolia, Pulmonaria obscura, Ulmus 
glabra, Viburnum opulus, Viola mirabilis и др. 
(рис. 7). Бореальная группа состоит из Circaea 

alpina, Dryopteris carthusiana (Vill.) H. P. Fuchs, 
Maianthemum bifolium, Orthilia secunda, Picea 
abies, Pyrola rotundifolia, Rubus idaeus L., R. 
saxatilis L., Trientalis europaea и др. 

 

 
Рис. 6. Микросайты биогенного происхождения в ельнике высокотравном: а – валежник на промежуточном 
этапе разложения с Carex elongata, Comarum palustre, Carex elongata и др.; б – старая кочка Carex cespitosa,  
на которой поселились Maianthemum bifolium и Pyrola rotundifolia и др.; в – вывальный бугор и западина  

с проростками и ювенильными особями Cardamine amara L., Cirsium oleraceum, Galium palustre и др.; г – кочка 
черной ольхи c Dryopteris carthusiana, Rubus idaeus, Sorbus aucuparia и др.; д – приствольное повышение,  

на котором прижились Sorbus aucuparia, Frangula alnus, Viburnum opulus, Ligularia sibirica и др. 

Fig. 6. Microsites of biogenic origin in the tall herb spruce forest: а – fallen log of middle stage of wood 
decomposition with Carex elongata, Comarum palustre, Carex elongata and other species; б – old Carex cespitosa 

tussock with Maianthemum bifolium and Pyrola rotundifolia and other species; в – treefall mound and pit with 
seedling and juvenile individuals of Cardamine amara L., Cirsium oleraceum, Galium palustre and other species;  

г – black alder hummock with Dryopteris carthusiana, Rubus idaeus, Sorbus aucuparia and other species;  
д – elevated base of tree with Sorbus aucuparia, Frangula alnus, Viburnum opulus, Ligularia sibirica and other species 

а) б) 

в) 

г) 

д) 
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Рис. 7. Asarum europaeum (а) и Cypripedium calceolus (б) прижились на каркасе (настиле)  
из поверхностных корней деревьев в ельнике высокотравном на низинном болоте 

Fig. 7. Asarum europaeum (а) and Cypripedium calceolus (б) grow on substrate composed  
of the surface tree roots in the tall herb spruce forest on lowland swamps 

Таблица 4 

Доля (%) площади микросайтов в почвенном покрове в разных типах леса на низинном болоте [61] 

Table 4 

Area ratio (%) of different microsites in the soil cover of different forest types on lowland swamps [61] 

Типы микросайтов 
Тип леса 

Ельник 
высокотравный 

Черноольшаник  
крапивный 

Переувлажненные торфяные почвы 13,3 74,7 
Вывальные ямы (западины) 1,0 0,2 
Осоковые кочки 0,1 0,3 
Валежник 3,1 1,4 
Настил из поверхностных корней деревьев 38,2 5,2 
Черноольховые кочки 8,4 14,6 
Приствольные повышения 35,2 3,5 
Вывальные бугры 0,7 0,1 

 
Сформированная система микросайтов – не-

обходимое условие для поддержания популя-
ций редких видов [61–63]. Так, на пристволь-
ных повышениях приживаются Cypripedium 
calceolus L., Epipactis helleborine (L.) Crantz. и 
Neottia nidus-avis (L.) Rich., на каркасе из по-
верхностных корней – Corallorrhiza trifida 
Chatel., Cypripedium calceolus L., Dactylorhiza 
fuchsii (Druce) Soó, Daphne mezereum L., 
Ligularia sibirica, Listera ovata (L.) R. Br. и 
Malaxis monophyllos (L.) Sw., на черноольховых 
кочках – Daphne mezereum L. Melandrium 
dioicum предпочитает развиваться на осоковых 
кочках, валежинах, вывальных буграх и ямах. 
По причине благоприятных экологических 
условий видовое разнообразие на биогенных 
микросайтах в полтора-два раза больше, чем на 
переувлажненном торфяном субстрате. 

Микросайты биогенного происхождения 
связаны между собой. Так, валеж – основа для 
формирования ольховых и осоковых кочек, а 

также для настила из поверхностных корней 
деревьев. В свою очередь осоковые кочки со-
здают условия для развития черноольховых ко-
чек, а на основе последних возникают кочки 
(многоствольные образования) других видов 
деревьев. Стареющие и выпадающие стволы 
деревьев – это следующая генерация валежни-
ка. Таким образом, нормальный оборот поко-
лений в популяциях деревьев – одно из необхо-
димых условий для поддержания системы 
микросайтов в почвенном покрове и значи-
тельного видового разнообразия ельников вы-
сокотравных. 

Черноольшаник крапивный. При сплошных 
рубках на месте высокотравных ельников фор-
мируются монодоминантные черноольшаники. 
В этих сообществах три четверти площади поч-
венного покрова занимает переувлажненная 
торфяная почва (см. табл. 4). Экологическая си-
туация на значительном пространстве сообще-
ства неблагоприятна для поселения растений. 

а) б) 
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Это проявляется в избыточном переувлажне-
нии, в частом затоплении во время половодий, 
в затрудненном поступлении кислорода к кор-
ням растений и т.д. В результате в сообществах 
полностью исчезают редкие растения, число 
бореальных видов сокращается в два раза, а 
неморальных и луговых – в полтора. Уменьша-
ется видовое разнообразие и собственно болот-
ных растений – черноольховых и травяно-
болотных. Это связано с тем, что исчезают 
микросайты, необходимые для семенного воз-
обновления этих видов [61]. 

Изучение микросайтов показало, что в поч-
венном покрове ельника высокотравного сфор-
мирована система биогенных микросайтов.  
Эта система обеспечивает устойчивое суще-
ствование в сообществе видов разных эколого-
ценотических групп от травяно-болотных, чер-
ноольховых и влажно-луговых до неморальных 
и бореальных. Во вторичных черноольшаниках 
к 60–70 годам все еще не развита система мик-
росайтов. Из-за этого видовой состав их напоч-

венного покрова ограничен в основном видами 
травяно-болотной и черноольховой групп. 

 
Полнота видового состава  

и эколого-ценотического разнообразия 
сосудистых растений 

 
Геоботаники установили, что климаксные 

сообщества, которые в течение нескольких по-
колений деревьев развивались самопроизволь-
но, отличаются бóльшим видовым и эколого-
ценотическим разнообразием, чем производные 
ценозы, которые относительно недавно сфор-
мировались на месте рубок и представлены 
первым поколением позднесукцессионных де-
ревьев [13, 64–66]. Значительное видовое раз-
нообразие климаксных ценозов исследователи 
связывают с тем, что в сообществах развита 
парцеллярная (оконная) структура, а также 
сформирована система микросайтов в почвен-
ном покрове. 

 

 
Рис. 8. Редкие виды растений в ельнике высокотравном: а – Melandrium dioicum; б – Dactylorhiza fuchsii;  

в – Malaxis monophyllos; г – Ligularia sibirica; д – Epipactis helleborine; е – Cypripedium calceolus 

Fig. 8. Rare plant species in the tall herb spruce forest: а – Melandrium dioicum; б – Dactylorhiza fuchsii;  
в – Malaxis monophyllos; г – Ligularia sibirica; д – Epipactis helleborine; е – Cypripedium calceolus 

а) б) в) 

г) 

д) 

е) 
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Ельник высокотравный. Геоботанические 
описания показали, что эти сообщества отли-
чаются значительным видовым разнообразием 
(см. табл. 2). Это свидетельствует о том, что 
высокотравные ельники по крайней мере в те-
чение двух поколений ели развивались в спон-
танном режиме без вмешательства человека.  
За это время в сообществе сформировалась си-
стема асинхронно развивающихся окон и вос-
становилась структура микросайтов. В резуль-
тате ельники высокотравные по сравнению с 
черноольшаниками отличаются более широким 
эколого-ценотическим составом растений: 
наряду с травяно-болотными и черноольховыми 
видами отмечаются боровые (Chimaphila 
umbellata, Pinus sylvestris L., Rubus idaeus) и су-
холуговые (Fragaria vesca L., Phalacroloma an-
nuum (L.) Dumort., Prunella vulgaris L.) растения. 
В ельниках значительно больше представлено 
видов в составе бореальной, неморальной и 
влажно-луговой групп (см. табл. 3). Важный 
признак хорошо сохранившегося сообщества, в 
т.ч. климаксного – это большое число редких 
видов растений [30]. В ельнике высокотравном 
обнаружили 18 редких видов сосудистых рас-
тений, часть из которых занесена в Красную 
книгу Брянской области [68, 69]: Angelica 
palustris (Boiss.) Hoffm., Carex disticha Huds., C. 
loliacea L., Chimaphila umbellata, Corallorrhiza 
trifida, Cypripedium calceolus, Dactylorhiza fuch-
sii, Daphne mezereum, Epipactis helleborine, Ju-
niperus communis L., Ligularia sibirica, Listera 
ovata, Malaxis monophyllos, Melandrium dioicum, 
Neottia nidus-avis, Ophioglossum vulgatum L., 
Platanthera bifolia (L.) Rich., Trisetum sibiricum 
Rupr. Недаром анализ литературы показал, что 
видовое разнообразие рассматриваемого сооб-
щества существенно выше по сравнению с дру-
гими типами леса на евтрофных болотах Брян-
ского полесья [32, 33, 67]. 

Черноольшаник крапивный. Геоботаниче-
ские описания свидетельствуют, что видовая 
насыщенность черноольшаников в два с полови-
ной раза меньше, чем высокотравных ельников, а 
видовое богатство – в полтора раза (см. табл. 2). 
Относительно низкое видовое разнообразие 
черноольшаников – это следствие сукцессион-
ной молодости сообществ. О начальном этапе 
восстановления ценозов свидетельствует со-
мкнутый и выровненный ярус древостоя ольхи, 
в котором отсутствуют большие вывальные ок-
на с высокой освещенностью (40 % от полной и 
более). Эти светлые окна необходимы для под-
держания синузии высокотравья. Однако осве-
щенность под сомкнутым пологом черной оль-
хи низкая (см. табл. 1). В результате видовой 
состав высокотравья меньше на 20 % по срав-

нению с ельниками. Участие в сообществе со-
хранившихся видов высокотравья минимально. 
Об этом свидетельствуют низкие баллы их 
встречаемости и обилия. При этом в травяном 
покрове часто доминирует один вид из высоко-
травья – теневыносливая Urtica dioica. О сук-
цессионной молодости сообщества свидетель-
ствует также отсутствие развитой системы 
микросайтов в почвенном покрове. Эта система 
необходима для поддержания в сообществе ви-
дов разных эколого-ценотических групп. Если 
в ельнике высокотравном насчитывается девять 
эколого-ценотических групп, то в производных 
ольшаниках – только семь (см. табл. 3).  
При этом в ценозах с разрушенной системой 
микросайтов существенно сокращен видовой 
состав отдельных эколого-ценотических групп: 
число неморальных видов меньше в восемь раз, 
влажно-луговых – в три раза, а бореальных –  
в два раза. Геоботанические исследования, про-
веденные разными авторами, показали, что в 
производных черноольшаниках редкие и охра-
няемые виды растений, как правило, отсутству-
ют. Лишь иногда можно встретить уязвимый 
вид Matteuccia struthiopteris (L.) Tod. [32, 35, 36, 
67, 70]. 

Значительное видовое и эколого-ценотичес- 
кое разнообразие ельника высокотравного сви-
детельствует о том, что это сообщество дли-
тельное время, возможно, в течение нескольких 
поколений ели, существовало без катастрофи-
ческого воздействия человека. Небольшое ви-
довое разнообразие черноольшаников – это 
признак того, что сообщество находится на 
первых этапах восстановления после недавних 
сплошных рубок, и в нем не сформировались 
условия, необходимые для активного внедре-
ния видов из соседних сообществ. 

 
Заключение 

 
Оценка сукцессионного состояния показала, 

что ельники высокотравные, в отличие от чер-
ноольшаников, близки к сообществам климакс-
ного типа. Об этом свидетельствуют следую-
щие признаки ценоза. Во-первых, в ельниках 
представлены все виды деревьев, ареал кото-
рых охватывает Брянское полесье и которые 
способны произрастать на низинных болотах. 
Во-вторых, в ценопопуляциях Picea abies и 
Alnus glutinosa, основных эдификаторов, осу-
ществляется устойчивый оборот поколений.  
Об этом свидетельствует полночленная и лево-
сторонняя структура их онтогенетического 
спектра. В-третьих, в сообществах сформиро-
вана внутриценотическая система асинхронно 
развивающихся окон (парцелл), которые обра-
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зуются на месте вывалов старых деревьев.  
Эта система обеспечивает непрерывное возоб-
новление в популяциях ели и ольхи.  
В-четвертых, в почвенном покрове сформиро-
вана структура биогенных микросайтов. Она 
определяет стабильное существование в сооб-
ществе видов из контрастных эколого-
ценотических групп от травяно-болотных, чер-
ноольховых и влажно-луговых до неморальных 
и бореальных. В-пятых, благодаря развитой 
парцеллярной структуре и системе микросай-
тов показатели видового состава и эколого-
ценотического разнообразия ельников высоко-
травных отличаются максимальными значени-
ями по сравнению с другими типами леса на 
низинных болотах Брянского полесья. 

Анализ сукцессионного статуса чернооль-
шаников крапивных выявил, что эти сообще-
ства находятся на первых этапах восстановле-
ния. На это указывают следующие признаки. 
Во-первых, в ольшаниках присутствуют не все 
виды деревьев, которые могут произрастать на 
низинных болотах Брянского полесья. Чаще 
всего это связано с тем, что источники семян 
(плодоносящие деревья) отсутствуют в бли-
жайшем окружении. Во-вторых, в ценопопуля-
циях всех присутствующих видов деревьев нет 
нормального оборота поколений. В-третьих, в 
сообществах не сформирована оконная (пар-
целлярная) структура, которая необходима для 
обеспечения устойчивого оборота поколений в 
популяциях деревьев. В-четвертых, в почвен-
ном покрове не развита система микросайтов. 
Из-за этого состав травяного покрова ограни-
чен в основном видами травяно-болотной и 
черноольховой групп, которые терпимы к забо-

лоченному субстрату. В-пятых, черноольшани-
ки отличаются относительно низкими показа-
телями видового и эколого-ценотического раз-
нообразия. Это обусловлено неразвитыми 
мозаиками парцелл и микросайтов. Следует 
подчеркнуть, что основная причина «вечной» 
сукцессионной молодости черноольшаников – 
это небольшой возраст рубок, который не поз-
воляет сообществу достигнуть заключительных 
стадий в развитии с максимальным структур-
ным, видовым и эколого-ценотическим разно-
образием. 

Изучение сукцессионного статуса лесных 
сообществ на низинных болотах Брянского по-
лесья позволяет предположить, что высоко-
травные ельники – это климаксная (финальная) 
стадия в развитии черноольшаников в пределах 
ареалов Picea abies и Alnus glutinosa. Благодаря 
хорошей сохранности ельник высокотравный 
можно считать эталоном при оценке сукцесси-
онного состояния производных сообществ. 
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