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Аннотация. Актуальность и цели. Пространственно-временная динамика орнитоценозов связана с це-
лым комплексом естественных и антропогенных факторов, в биогеоценологии понимаемых как экологиче-
ские градиенты (термин введен Р. Х. Уиттекером). Биоразнообразие орнитоценозов в лесах поддерживает-
ся за счет нарушений и последующих сукцессий. Естественные нарушения в эксплуатируемых лесах нежела-
тельны с экономической точки зрения, но являются важным фактором сохранения биоразнообразия в це-
лом и разнообразия лесных орнитоценозов в частности. Поскольку критерии сохранения биоразнообразия 
лесов четко не сформулированы, важные для птиц экологические градиенты выравниваются из-за теорети-
чески мало обоснованных методов ведения лесного хозяйства с широким применением санитарных рубок. 
Цель работы заключалась в сравнении вклада санитарных рубок и предшествующих им естественных нару-
шений в инициацию и ход сукцессий лесных орнитоценозов. Материалы и методы. В основных типах вто-
ричных эксплуатируемых гемибореальных восточно-европейских лесов (сосняках-беломошниках и смешан-
ных хвойно-мелколиственных) проведены учеты птиц по методике картирования гнездовых территорий на 
модельных площадках. Подобраны площадки, репрезентативно отражающие сукцессионные смены лесных 
сообществ после характерных естественных нарушений (пожары, Ips typographus) и после санитарных ру-
бок. Для выявления сукцессионных градиентов в лесных орнитоценозах применен метод неметрического 
многомерного шкалирования (nMDS). Результаты. Отслежены закономерности пирогенных и биогенных 
сукцессий орнитоценозов. Подтверждены топические связи регионально редких видов с лесными пожарами 
(Tringa nebularia, Circaetus gallicus) и рубками (Circus cyaneus), а также распространением короеда-типографа 
(Picoides tridactylus). Сукцессионные смены сообществ птиц после санитарных рубок усечены и замедлены по 
сравнению с естественными деструкционно-демутационными. Увеличение доли Pinus sylvestris после сани-
тарных рубок из-за посадки хвойных (в том числе и Picea abies, избирательно повреждаемой короедом) 
формирует орнитоценозы с типичными боровыми доминантами (Anthus trivialis, Phylloscopus collybita, Parus 
major). Для этих сообществ характерна высокая выровненность населения птиц (индекс Пиелу). Выявлены 
взаимосвязи разнообразия орнитоценозов вторичных лесов с мозаичностью и ярусностью гнездовой ста-
ции, площадью нарушения. Отмечено длительное опустошающее воздействие регулярных пожаров, сани-
тарных рубок и замаскированных под них лесозаготовок на сообщества лесных птиц. Заключение. Получен-
ные результаты позволяют считать санитарные рубки в нарушенных лесах дополнительным фактором, сни-
жающим разнообразие орнитоценозов на всех уровнях и замедляющим сукцессионные процессы. Изучен-
ные естественно восстанавливающиеся короедники и гари динамичны, специфичны и разнообразны. Сохра-
нённый лесной облик отличает их от санитарных вырубок, заселяемых пионерными видами птиц. 
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Abstract. Background. The spatial and temporal dynamics of ornithocenoses is associated with a complex of 
natural and anthropogenic factors, named ecological gradients (terms introduced by R. H. Whittaker). The biodi-
versity of forest ornithocenoses is formed by disturbances and successions. Natural disturbances in managed for-
ests are economically impractical, but important as factors for the protection of biodiversity and diversity of forest 
ornithocenoses. Standards for the protection of forest biodiversity are not clearly formulated, and ecological gra-
dients important for birds are erased due to theoretically unfounded methods of forestry often using salvage log-
ging. The research goal of the study is to compare the contribution of salvage logging and its preceding natural 
disturbances to the initiation and course of successions of forest ornithocenoses. Materials and methods. The key 
types of managed secondary hemiboreal Eastern European forests (scots pine and mixed forests) were studied. 
Birds were counted using the method of mapping nesting territories on model sites. Sites that represent succes-
sional shifts after typical natural disturbances (fires, bark beetles) and after rescue logging were selected.  
The method of nonmetric multidimensional scaling (nMDS) was used to identify succession gradients. Results.  
The patterns of pyrogenic and biogenic successions of ornithocenoses were tracked. Successional changes of bird 
communities after salvage logging are truncated and slowed down in comparison with natural destructive-
demutation processes. The relationships of the avian diversity with the mosaic structure, vertical heterogeneity 
and the area of disturbance are revealed. The long-term devastating impacts of regular fires, salvage logging, and 
commercial felling disguised salvage logging on forest bird communities are found. Conclusions. Salvage logging in 
disturbed forests is an additional factor that reduces the diversity of ornithocenoses at all levels and slows down 
the succession processes. The forests ornithocenoses, naturally recovering after bark beetle invasions or forest 
fires, possess highly dynamic, unique and diverse character. Preserved natural structure of these forests differs 
them from salvage logging, populated predominantly by pioneer bird species. 
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Введение 

Лесные экосистемы, согласно современным 
взглядам, одновременно характеризуются как 
континуальными, так и дискретными свойства-
ми: процессы развития и смены лесных сооб-
ществ во времени и в пространстве непрерыв-
ны, при этом лес дискретен за счет мозаики 
сукцессионных сообществ [1]. Именно сукцес-
сионная система [2] является минимальной са-
мовоспроизводящейся биогеоценотической 
единицей, устойчивой к колебаниям климати-
ческих, гидрологических, геологических фак-
торов и способной эволюционировать. Сукцес-
сии запускаются деструкционными процесса-
ми, которые в естественных условиях связаны 
не только с эндогенными абиотическими фак-
торами, но и с видами-эдификаторами, присут-
ствующими в самой экосистеме [1]. 

Система лесного хозяйства нацелена на пре-
дупреждение пожаров и регулирование чис-
ленности эдификаторов. Лесное хозяйство 
трансформирует естественные сукцессии в ан-
троподинамические – в управляемых лесах 
сильное влияние на процесс демутации оказы-
вают такие лесохозяйственные мероприятия, 
как посадки монокультур. Посадки приводят 
к распространению одновидовых хвойных ле-
сонасаждений, характеризующихся неустойчи-
востью и низким биоразнообразием. Для одно-

возрастных хвойных монокультур весьма ха-
рактерна деструкционная динамика, связанная с 
ксилофагами. Есть мнение, что данный тип ди-
намики тоже является вариантом демутации – 
возврата нарушенного посадками лесного со-
общества в естественное состояние [3]. Осталь-
ные же деструкционные процессы в управляе-
мых лесах сильно редуцированы из-за изъятия 
древесины – основной цели лесного хозяйства. 

Разнообразие и устойчивость орнитоценозов 
в эксплуатируемых лесах напрямую связаны с 
характером и степенью нарушений. С посте-
пенными естественными процессами усыхания 
в лесах связаны сапроксильные насекомые  
и специализированные на них виды птиц.  
В управляемых лесах их местообитания нару-
шены рубками ухода – прочистками и проре-
живаниями [4].  

При пожарах, буреломах, ветровалах, забо-
лачивании смены орнитоценозов характеризу-
ются не постепенностью, а специфической ди-
намикой малых (до 200 м) и обширных разры-
вов [5]. Имитация естественной динамики вы-
борочными и оконными рубками для сохране-
ния разнообразия орнитоценозов управляемых 
лесов не всегда результативна [6]. Вспышки 
численности ксилофагов во вторичных лесах 
[7] сопровождаются малоизученной специфич-
ной динамикой населения птиц, отличающейся 
от равновесной динамики орнитоценозов. 
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Отдельно стоит выделить санитарные рубки 
в нарушенных лесах, которые могут носить как 
выборочный, так и сплошной характер. Они 
снижают биоразнообразие, уничтожая сообще-
ства, связанные с мертвой древесиной, соглас-
но требованиям по очистке лесосек [8]. Дему-
тация после них значительно замедлена в срав-
нении с другими видами рубок [9]. Выравнива-
ние парцеллярной мозаики и посадка хвойных 
монокультур усугубляют проблему. Проводить 
санитарные рубки в лесах Российской Федера-
ции для профилактики распространения нару-
шений на окружающие лесные массивы (за ис-
ключением заповедных территорий) требует 
законодательство. Но зачастую такие санитар-
ные мероприятия несвоевременны, а значит 
бессмысленны. Это порождает противоречивые 
мнения специалистов лесного хозяйства и эко-
логов о научной обоснованности их назначения 
и природоохранной пользе [8, 10]. Для некото-
рых видов, связанных с нарушениями, эти руб-
ки могут быть неблагоприятны – весь вопрос в 
подходах к оценке «экосистемной значимости» 
и «хозяйственной ценности» этих видов. В слу-
чае санитарных рубок естественная деструкция 
предшествует антропогенной. Имеет смысл 
сопоставить вклад в трансформацию лесных 
сообществ самих санитарных рубок и предше-
ствующих им естественных нарушений, ис-
пользуя в качестве индикаторной группы орни-
тоценоз.  

Сравнение смен орнитоценозов в подобных 
условиях необходимо для научного обоснова-
ния рекомендаций к проведению санитарных 
рубок, соответствующих стандартам FSC 
(Лесного попечительского совета) в части 
условий сохранения разнообразия птиц лес-
ных особо охраняемых природных территорий 
и ключевых орнитологических территорий 
России. 
Цель работы заключалась в сравнении 

вклада санитарных рубок и предшествующих 
им естественных нарушений в инициацию и 
ход сукцессий лесных орнитоценозов. В свя-
зи с этим были рассмотрены вопросы: 1) со-
поставления смен орнитоценозов после по-
жаров и вспышек короеда-типографа (Ips 
typographus L.) со сменами, происходящими 
на санитарных вырубках после данных нару-
шений; 2) разработки рекомендации к прове-
дению санитарных рубок, сохраняющих раз-
нообразие птиц. 

Материал и методы 

Регион исследования – нечерноземный 
центр Восточно-европейской равнины (Влади-
мирская, Ивановская, Нижегородская и Ко-
стромская области Российской Федерации). 
Гемибореальные леса там значительно транс-
формированы предыдущей лесоэксплуатацией 
и повсеместно вторичны (рис. 1). 

 

 
Рис. 1. Расположение стационаров в Восточном Верхневолжье (картосхема на основе [11]) 

Fig. 1. Location of stations in the Eastern Upper Volga region (map chart based on [11]) 
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Основная причина назначения санитарных 
рубок в исследуемых лесах – вспышки числен-
ности сапроксильных насекомых, а ключевой 
эдификатор деструкционной динамики – коро-
ед-типограф. Вспышка его численности, 
начавшаяся после засухи 2010 г., до сих пор 
имеет крупноочаговый характер. Для специфи-
ческих сообществ зандровых сосняков харак-
терны регулярные пожары, также сопровожда-
ющиеся санитарными рубками [12, 13]. 

Материал был собран в 2006–2020 гг. По-
добранные пробные площадки репрезентатив-
но отражают характерные нарушения в двух 
типах эксплуатируемых лесов. Обследованы 
сукцессионные орнитоценозы естественно 
распадающихся гарей и короедников, а также 
демутации после санитарных и псевдосани-
тарных вырубок (в Клязьминском заказнике и 
зоне охраны ландшафтов Плесского музея-
заповедника). 

Использована методика абсолютного карти-
рования гнездовых территорий птиц на проб-
ных площадях [14]. Наличие гнездования при 
отсутствии возможности обнаружения гнезда 
подтверждали по критериям The EBCC Atlas of 
European breeding birds [15]. Картирование 
гнездовых территорий проводили в весенне-
летние сезоны на однородном участке, относя-
щемся к нарушению. На каждой площадке 
определялось количество пар всех гнездящихся 
видов птиц. 

Мы сочли, что усреднение учетных данных 
за ряд лет приводит к упущению сукцессионно-
го перехода, а для количественных показателей 
биоразнообразия (видового богатства, суммар-
ной плотности гнездования и индексов разно-
образия населения Шеннона и выравненности 
Пиелу) еще и искажает оценку истинной емко-
сти местообитаний. Поэтому для анализа были 
использованы только типичные пробы орнито-
ценозов в гнездовые сезоны без количествен-
ных и качественных выбросов из-за погодных 
условий и популяционных циклов. 

Отследить сукцессионный ряд, начиная с 
момента нарушения, иногда не было возмож-
ности. Поэтому был применен перенос про-
странственной динамики сообществ на их вре-
менную последовательность. Так, старовоз-
растный сосняк обследовался и в гнездовые 
сезоны, предшествовавшие пожару в нем, за 
счет чего удалось выстроить полный времен-
ной ряд, но орнитоценоз ненарушенного сме-
шанного леса и начала его заселения короедом 
оценили, подобрав в том же лесном массиве 
площадки, еще не затронутые короедом,  

и площадки, заселенные короедом позже ос-
новных. 

Сукцессии расчищенных сплошными сани-
тарными рубками гарей изучали параллельно 
на нескольких площадках, соответствующих 
разным этапам демутации посадок – это обу-
словлено замедленностью сукцессионных про-
цессов там и регулярными повторными пожа-
рами, прерывающими многолетние ряды. 

Этапы демутации выделяли на основании 
важных для смены орнитоценоза характеристик 
гнездового биотопа – доли открытого про-
странства, сомкнутости крон, проективного 
покрытия травостоя, а также распространения 
кустарника, мелколиственного и хвойного под-
роста, старовозрастных деревьев, мертвой дре-
весины. Характеристики местообитаний (пло-
щадь, ярусность, мозаичность, заболоченность, 
интенсивность пала, выраженность опушки, 
целостность лесной подстилки) оценивались в 
баллах от 0 до 4. 

Площадки в сосняках, поврежденных пожа-
ром и короедом, обследовались ежегодно, по-
скольку сукцессионные процессы там очень 
динамичны и орнитоценоз сменяется с высокой 
скоростью. Сплошные санитарные вырубки, 
напротив, обследовали через каждые 5 лет из-за 
отсутствия значимых для птиц изменений в 
структуре сообщества по причине замедленно-
сти сукцессионных процессов. 

В зависимости от масштабов нарушения каж-
дая из 11 площадок занимала от 4,5 до 30 га.  
При их подборе по возможности придерживались 
оптимальной учетной площади: для сообществ 
птиц открытых лесных пространств – 30 га, 
сосняков – 20 га, смешанных лесов – 10 га. 
Общая площадь, охваченная картированием, 
составила 200 га, с учетом повторных гнездо-
вых сезонов – 800 га. 

С учетом повторных проб на тех же пло-
щадках (при существенной сукцессионной 
трансформации сообщества) в анализ вошли 
данные о составе и структуре 20 модельных 
орнитоценозов (табл. 1). 

Для выявления сукцессионных градиентов, 
влияющих на лесные орнитоценозы, был ис-
пользован метод многомерного неметрическо-
го шкалирования [16]. Анализ проведен на ос-
нове корреляционной матрицы, рассчитанной 
исходя из плотности гнездования видов в рас-
сматриваемых сообществах. Сукцессионные 
этапы выделяли на основе вариативной шкалы 
графических результатов ординации. Расчёты 
проведены в пакете STATISTICA 13.3 от 
StatSoft. 
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Таблица 1 

Table 1 

Характеристика стадий сукцессии и модельные годы площадочных учетов 

Characteristics of succession stages and model years of area counts 

Типы леса Смешанные Сосняки 
Естеств. деструкция 

Бе
з к

си
ло
фа
го
в 

– Ксилофаги – Пожар Пал 

Д
о 
по
ж
ар
ов

 

Лесохозяйственная 
деструкция 

Сан. 
рубка – Сан. 

рубка – 
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я 
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бк
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ие
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ш
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е 
ос
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ие
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М
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Вы
ва
л/
за
ку
ст
ар
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ие

 
Н
ед
ав
ня
я 
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а 

Ве
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 п
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ь 
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/н
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я 
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бк
а 

П
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ш
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по
др
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П
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рн
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 п
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Го
ре
ль
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ш
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 го
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ни
к 

Н
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й 
ни
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во
й 
па
л 

Д
ав
ни
й 
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зо
во
й 
па
л 

Вы
ва
л/
за
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ст
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ив
ан
ие

 

Стационар 2 1 1 2 2 2 2 2 2 3 3 4 4 4 4 4 4 4 4 4 
Этап сукцессии ∞ 1 2 1 2 1 2 3 4 1 2 1 2 3 1 2 1 2 3 ∞ 
№ (* – в повторности) 1 2* 3* 4* 5* 6 7* 8* 9* 10 11 12 13 14 15* 16* 17* 18* 19* 20* 
Площадь (га) 10 4,6 4,6 8,1 8,1 4,2 9,2 9,2 9,2 15 30 30 30 30 22 22 15 15 15 22 

Год обследования 20
20

 
20

08
 

20
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20
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20
20

 
20

20
 

20
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20
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20
20

 
20
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П р и м е ч а н и е. Номера стационаров как на рис. 1. Этапы сукцессии пронумерованы в порядке оче-
рёдности после нарушения, знаком ∞ леса до нарушений. 

 
Результаты 

Выявленный видовой состав птиц типичен 
для эксплуатируемых лесов – общий список 
насчитывает 40 видов (табл. 2). В ненарушенных 
участках на гнездовании был регулярен также 
желтоголовый королек (Regulus regulus L.). 
Кроме этого отмечены спорадично гнездящие-
ся виды – чирок-свистунок (Anas crecca L.), 
серый журавль (Grus grus L.), осоед (Pernis 
apivorus L.), вертишейка (Jynx torquilla L.), зе-
леная пересмешка (Hippolais icterina Vieillot), 
ворон (Corvus corax L.), скворец (Sturnus 
vulgaris L.), тростниковая овсянка (Emberiza 
schoeniclus L.); инвазивные виды – кедровка 
(Nucifraga caryocatactes L.), вьюрок (Fringilla 
montifringilla L.), клест-еловик (Loxia 
curvirostra L.); виды с неподтвержденным гнез-
дованием – малый дятел (Picoides minor L.), 
белоспинный дятел (Dendrocopos leucotos 
Bechstein), седой дятел (Picus canus Gmelin), 
обыкновенная (Cuculus canorus L.) и глухая 
кукушки (Cuculus optatus Gould), а также мно-
гочисленные виды-посетители – тетерев 
(Lyrurus tetrix L.), сизая чайка (Larus canus L.), 

черный коршун (Milvus migrans Boddaert), 
обыкновенный канюк (Buteo buteo L.), серая 
ворона (Corvus cornix L.) и др. Нетипичные 
гнездовые сезоны, в которые регистрировались 
встречи большинства вышеперечисленных ви-
дов, при математическом анализе отсеивались, 
но, анализируя видовой состав, их следует 
упомянуть. 

Гнездовая авифауна делится на 2 группы – 
лесные виды и виды открытых пространств. 
Последние (в табл. 2 выделены цветом) связаны 
с нарушениями. Среди них особо стоит выде-
лить перепела (Coturnix coturnix L.) и полевого 
луня (Circus cyaneus L.) – по нашим наблюде-
ниям эти виды в эксплуатируемых лесных мас-
сивах связаны именно с антропогенными 
нарушениями. Большой улит (Tringa nebularia 
Gunnerus) и змееяд (Circaetus gallicus Gmelin) 
связаны в лесах с пирогенными нарушениями. 
Лесные виды, гнездящиеся на нарушенных тер-
риториях – наиболее массовые на Восточно-
европейской равнине. Среди них стоит выделить 
виды, связанные с деструкционными процесса-
ми – трехпалого дятла (Picoides tridactylus L.)  
и желну (Dryocopus martius L.). 
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Таблица 2 
Table 2 

Плотность гнездования (пар/га) птиц в сукцессионных местообитаниях 

Nesting density (pairs / ha) of birds in successive habitats 
Типы леса Смешанные Сосняки 
Фактор 

деструкции 
Бе
з к

си
ло
фа
го
в 

– Ксилофаги – Пожар Пал 

Д
о 
по
ж
ар
а 
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та
ци
я  

   
   

  4
 

А
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ци
я 

Д
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ут
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А
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 д
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Д
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ац
ия

 

П
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тр
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я 
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 д
ес
тр
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я 

   
  1

 

Ес
те
ст
ве
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ая

 д
ес
тр
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ци
я 

   
  2

 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

   
  1

 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я  

   
  2

 

Д
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ац
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  3
 

№ (* – в повторности) 1 2* 3* 4* 5* 6 7* 8* 9* 10 11 12 13 14 15* 16* 17* 18* 19* 20* 
Coturnix coturnix – – – 0,12 – – – – – – – 0,03 – – – – – – – – 
Circus cyaneus – – – – 0,12 – – – – – – – – – – – – – – – 
Vanellus vanellus – – – – – – – – – – – – – 0,07 – – – – – – 
Gallinago gallinago – – – – – – – – – – – 0,03 – – – – – – 0,07 – 
Tringa nebularia – – – – – – – – – – – 0,03 – 0,03 – 0,05 – – – – 
Tringa ochropus 0,10 – – – – – – – – – – – – – 0,05 – 0,07 – – – 
Dendrocopus major 0,10 – – – 0,12 – – – – – – – 0,03 – – 0,05 – – 0,07 0,05 
Picoides tridactylus – – – – – 0,24 – – – – – – – – 0,05 0,05 – – – – 
Dryocopus martius – – – – – 0,24 – – – – – – – – – 0,05 – – 0,07 – 
Alauda arvensis – – – – – – – – – – – 0,03 – – – – – – – – 
Lullula arborea – – – – – – – – – – – 0,07 0,03 – – – – – – – 
Anthus trivialis – 0,22 – 0,12 0,12 – 0,11 0,11 0,11 0,07 0,03 0,03 0,07 – 0,27 0,18 0,33 0,20 0,33 0,18 
Motacilla flava – – – – – – – – – – – 0,03 – – – – – – – – 
Motacilla alba – – – 0,12 – – – – 0,11 – – – – – – 0,05 – – 0,07 – 
Troglodytes trogl. 0,20 0,22 0,22 0,12 0,12 – – – 0,33 – – – – – – – – – – – 
Turdus merula – – – – 0,12 – – – – – – – – – – – – – – – 
Turdus iliacus – 0,22 – – – – – – 0,11 – – – – – – – – – – 0,14 
Turdus philomelos 0,20 0,43 0,22 – – 0,24 0,11 0,11 – – 0,03 – – – – – 0,07 – – 0,09 
Turdus viscivorus – – – – – – – – – 0,07 – – 0,03 – – – 0,13 – 0,07 0,05 
Erithacus rubecula 0,10 0,43 0,22 0,37 – – – 0,22 0,22 – – – – – – – – – – 0,18 
Saxicola rubetra – – – – – – – – – – – 0,10 – – – – – – – – 
Oenanthe oenanthe – – – – – – – – – – – 0,03 – – – – – – – – 
Muscicapa striata – – – – – – 0,11 – – – – – – – – – – – 0,07 – 
Ficedula hypoleuca – – – – – – – – 0,11 – – – – – – – – – – 0,09 
Ficedula parva 0,10 – – – – 0,71 – – – – – – – – – – – – – – 
Philloscopus trochil. – – 0,22 – 0,12 – – 0,11 0,11 – – – 0,10 – – 0,05 0,13 0,07 – 0,14 
Philloscopus collyb. 0,10 – – 0,12 – – 0,22 – – – – – – – – – – – – 0,05 
Philloscopus sibil. 0,20 – – – – 0,48 – – – – 0,03 – – – – – – – – – 
Sylvia artricapilla 0,10 0,22 – – – – – – 0,11 – – – – – – – – – – – 
Sylvia borin – – 0,22 – – – – – 0,11 – – – 0,03 – – – – – – – 
Regulus regulus 0,10 – – – – – – – – – – – – – – – – – – 0,09 
Poecile montanus 0,10 – – – – – – 0,22 – – – – – – – – – – 0,07 0,18 
Parus major 0,10 – – – 0,12 0,24 – – 0,11 – – – – – – – – – 0,07 0,05 
Sitta europaea 0,10 – – – – 0,24 – – – – – – – – – – – – – 0,05 
Certhia familiaris 0,10 – – – – 0,24 – – – – – – – – – – – – – – 
Lanius collurio – – – – – – – – 0,11 – – – 0,03 – – – – – 0,07 – 
Lanius excubitor – – – – – – – – – – – – 0,03 – – – – – – – 
Fringilla coelebs 0,30 – 0,65 0,25 – 0,24 0,33 0,22 0,22 0,07 0,10 – – – – 0,05 0,20 0,40 0,27 0,22 
Carduelis spinus 0,10 – – – – – – – – – – – – – – – – 0,13 – – 
Carpodacus erithr. – – – – 0,12 – – – – – – – 0,03 – – – – – – – 
Emberiza citrinella – – – – – – – 0,11 – – – 0,03 0,07 – – 0,05 – – 0,07 – 

П р и м е ч а н и е. Систематика и латинские наименования – по IOC World Bird List 11.1 [17]. 
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Пирогенные сукцессии орнитоценозов 
сосняков очень разнонаправлены. Низовые 
пожары в сосняках повреждают сплошной 
почвенный покров мхов (Bryidae), плаунов 
(Lycopodium sp.) и лишайников (Cladonia sp.), 
приводят к уничтожению кустарников и под-
леска, ослабляют деревья верхнего яруса. Дят-
лы используют сосновые леса после низового 
пожара только как кормовую стацию. Гнездо-
вой орнитоценоз в первый год после пала за-
метно обеднен, но через год сообщество воз-
вращается к типичному набору птиц вторичных 
сосновых лесов – доминантами всегда остаются 
лесной конек (Anthus trivialis L.) или пеночка-
теньковка (Phylloscopus collybita Vieillot).  
Орнитоценоз незначительно перестраивается 
при отмирании поврежденных деревьев, выва-
ливании сухостоя, разрастании кустарника, по-
этапном восстановлении травяного, мохового и 
лишайникового покровов. 

Сосняки, поврежденные верховым пожа-
ром до прекращения роста, заселяются птица-
ми только после появления там вейника 
(Calamagrostis epigejos (L.) Roth). Одновремен-
но с травянистой растительностью погибшие 
стволы заселяются ксилофагами, что увеличи-
вает численность дятлов как в нарушенном 
биотопе, так и в окружающих лесных массивах. 
В Балахнинской низменности после пожаров 
2003 г. отмечена гнездовая инвазия трехпалого 
дятла (Picoides tridactylus L.), закончившаяся  
с угасанием вспышки короеда-типографа через 
4 года еще до полной расчистки гарей. После 
пожаров 2010 г. трехпалый дятел уже не отме-
чался – очевидно, агрегированное гнездование 
нивелировалось из-за большой доступности 
местообитаний, заселенных короедом в иссле-
дуемом и соседних регионах. 

При вываливании стволов на гарях начина-
ют гнездиться большой улит, белобровик 
(Turdus iliacus L.), обыкновенная овсянка 
(Emberiza citrinella L.), при формировании 
сплошного частого березового подроста начина-
ет доминировать пеночка-весничка (Phylloscopus 
trochilus L.). Естественное возобновление гарей – 
процесс длительный, а вероятность достижения 
поздних этапов сукцессии без специальных ле-
сохозяйственных мероприятий крайне низка. 
Естественные сукцессии в отсутствии повтор-
ных пожаров приводят к формированию  
смешанного леса с преобладанием ели (Picea  
abies (L.) H. Karst), а не сосны (Pinus sylvestris L.), 
и типичному лесоопушечному орнитоценозу 
вторичных лесов. 

Сукцессии, зацикленные повторными пи-
рогенными воздействиями, формируют сооб-
щества вейниковых и вересковых (Calluna 
vulgaris (L.) Hull) пустошей. Для них характе-
рен специфический орнитоценоз с доминиро-

ванием лесного жаворонка (Lullula arborea L.) 
и водно-болотных птиц – бекаса (Gallinago 
gallinago L.). Повторное пирогенное воздей-
ствие иногда инициирует сукцессии, предельно 
близкие к первичным. В таком случае орнито-
ценоз начальных этапов составляют пустынные 
(удод (Upupa epops L), обыкновенная каменка 
(Oenanthe oenanthe L.)) и пионерные, требова-
тельные к открытому грунту (чибис (Vanellus 
vanellus L.), белая трясогузка (Motacilla alba L.)) 
виды. 

Биогенные сукцессии орнитоценозов сме-
шанных лесов обусловлены в основном дея-
тельностью насекомых-фитофагов. Воздействие 
на птиц грибных и микробиологических лесопа-
тогенов не поддается прямой оценке, но предпо-
ложительно сходно с оконно-ветровальной ди-
намикой и рубками ухода. 

В естественно усыхающих короедниках в 
первые годы вспышки (при единичных елях с 
осыпающейся хвоей) высока плотность гнездо-
вания дятлов, малой мухоловки (Ficedula parva 
Pallas), поползня (Sitta europaea L.) и пищухи 
(Certhia familiaris L.). Осыпание хвои приводит 
к появлению в сообществе лесного конька, серой 
мухоловки (Muscicapa striata Pallas), замене пе-
ночки-трещотки (Phylloscopus sibilatrix Bechstein) 
пеночкой-теньковкой. Исчезают кронногнездя-
щиеся виды (кедровка, клест-еловик), но певчий 
дрозд (Turdus philomelos Brehm) продолжает 
гнездиться на молодых хвойных. 

Загнивание стволов с отслаиванием коры 
при сохранении на корню сопровождает разрас-
тание кустарников и подроста – здесь гнездятся 
опушечные виды (жулан (Lanius collurio L.), са-
довая славка (Sylvia borin Boddaert), мухоловка-
пеструшка (Ficedula hypoleuca Pallas), пухляк 
(Poecile montanus C. von Bald.)). После выпа-
дения ели с выворотнем возрастает числен-
ность крапивника (Troglodytes troglodytes L.)  
и зарянки (Erithacus rubecula L.), при их обла-
мывании – белобровика (Тurdus iliacus L.)  
и ополовника (Aegithalos caudatus L.), в завалах 
появляются рябчик (Bonasa bonasia L.) и вер-
тишейка (Jynx torquilla L.). 

Антропогенные сукцессии нарушенных 
эксплуатируемых лесов вклиниваются в есте-
ственные деструкции и демутации. Удаление 
мертвой древесины с использованием техники 
сопровождается значительным повреждением 
почвы и остальной растительности, за этим 
следует боронование и посадка. 

Наиболее негативное влияние на орнитоценоз 
сплошные санитарные рубки оказывают в сосня-
ках. Сукцессия там крайне замедлена – длитель-
ное время гнездятся лишь белая трясогузка, луго-
вой чекан (Saxicola rubetra L.) и обыкновенная 
овсянка. Когда под санитарные рубки маскируют 
лесозаготовки, нарушение еще заметней. Целена-
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правленное уничтожение всех гнездопригодных 
участков – остатков нетронутого патогенами со-
общества – опустошает орнитоценоз. 

При этом сообщества птиц после санитар-
ных рубок на обширных гарях старовозрастных 
боров с большим количеством карстовых по-
нижений, сухостоя, валежа, порубочных остат-
ков и последующей посадкой характеризуются 
бόльшим видовым богатством, наличием таких 
специфичных редких видов, как лесной жаво-
ронок, серый сорокопут (Lanius excubitor L.) и 
сравнительно высокой суммарной плотностью 
гнездования. При сохранении сосновой посад-
ки, что происходит крайне редко из-за повтор-
ных выгораний, скорость сукцессии там выше. 
Посадки сосны на гарях монотонны и неустой-
чивы, им требуется регулярный грамотный 
уход и интенсивные противопожарные меры. 
Там доминирует специфический вид дроздов – 
деряба (Turdus viscivorus L.). 

Санитарные рубки короедников в одновоз-
растных еловых посадках, как и санитарные 
рубки в сосняках, приводят к заметному обед-

нению орнитоценоза. Но при санитарной руб-
ке короедника в естественном вторичном 
смешанном лесу всегда сохраняются жизне-
способные молодые ели и неповрежденная 
сосна, имеются лиственные деревья и подрост, 
быстро разрастаются кустарники. Сукцессия 
после выборочных санитарных рубок форми-
рует леса с увеличением доли сосны в подро-
сте и верхнем ярусе. Это повышает разнообра-
зие орнитоценоза, сложенного неморальными 
опушечными видами (черный дрозд (Turdus 
merula L.), чечевица (Carpodacus erythrinus 
Pall.)) при доминировании боровых видов – 
лесного конька, пеночки-теньковки, большой 
синицы (Parus major L.). 

Альфа-разнообразие орнитоценозов недав-
но нарушенных участков леса снижено в срав-
нении и с исходным, и с последующими сук-
цессионными сообществами. Санитарные же 
рубки после нарушения приводят к дополни-
тельному и весьма длительному снижению по-
казателей разнообразия (табл. 3, 4). 

Таблица 3 

Table 3 

Биоразнообразие орнитоценозов смешанных лесов на разных этапах сукцессии  

Biodiversity of mixed forests ornithocenoses at different stages of succession 

Естественная деструкция 

Д
о 
ко
ро
ед
а 

– Ксилофаги 
Лесохозяйственная 

деструкция Санитарная рубка – 

Этап 
сукцессии 

А
нт
ро
по
ге
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

Д
ем
ут
ац
ия

 

А
нт
ро
по
ге
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

Д
ем
ут
ац
ия

 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

 
1 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

 
2 

Д
ес
тр
ук
ци
я/
де
му

та
ци
я 

  
3 

Д
ес
тр
ук
ци
я/
де
му

та
ци
я 

  
4 

3 –1 1 0 2 –3 –1 0 1 

         
№ (* – в повторности) 1 2* 3* 4* 5* 6 7* 8* 9* 
Видовое богатство 16 6 6 9 8 5 7 12 3 
Суммарная плотность 
гнездования (пар/га) 2,10 1,75 1,75 1,22 0,96 2,63 0,88 1,10 1,76 

Индекс Шеннона 2,46 0,62 0,61 0,62 0,86 0,83 0,49 0,73 1,19 
Индекс Пиелу 0,87 0,97 0,95 0,94 1,00 0,95 0,95 0,97 0,96 

П р и м е ч а н и е. Этапы сукцессии пронумерованы в соответствии с основной осью вариации много-
мерного неметрического шкалирования (nMDS) – см. рис. 2. 
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Таблица 4 

Table 4 

Биоразнообразие орнитоценозов сосняков на разных этапах сукцессии 

Biodiversity of pine ornithocenoses at different stages of succession 
Естественная 
деструкция  Пожар Пал 

Д
о 
по
ж
ар
а 

Лесохозяйственная 
деструкция Санитарная рубка  

Этап сукцессии 

А
нт
ро
по
ге
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

Д
ем
ут
ац
ия

 

А
нт
ро
по
ге
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

Д
ем
ут
ац
ия

 

П
ов
то
рн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

 
1 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

 
2 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

 
1 

Ес
те
ст
ве
нн
ая

 д
ес
тр
ук
ци
я 

 
2 

Д
ем
ут
ац
ия

   
  

 
 

3 

–1 0 0 2 –2 0 0 0 –1 0 3 

           
№ (* – в повторности) 10 11 12 13 14 15* 16* 17* 18* 19* 20* 
Видовое богатство 4 10 10 9 2 3 6 4 12 14 6 
Суммарная плотность 
гнездования (пар/га) 0,21 0,19 0,41 0,45 0,10 0,37 0,58 0,93 0,80 1,30 1,56 

Индекс Шеннона 0,24 0,37 1,02 1,01 0,21 0,38 1,99 1,20 1,94 1,91 2,60 
Индекс Пиелу 1,00 0,96 0,96 0,96 0,99 0,98 0,94 0,25 0,24 0,21 0,41 

П р и м е ч а н и е. Этапы сукцессии пронумерованы в соответствии с основной осью вариации много-
мерного неметрического шкалирования (nMDS) – рис. 2. 

 
Так, видовое богатство нарушенных терри-

торий малό – в зависимости от нарушения и 
степени трансформации на них может гнез-
диться от 2 до 12 видов птиц. А в течение  
первого года после пожаров и рубок птицы 
гнездятся там лишь спорадично. Сплошные 
санитарные вырубки, особенно в сосняках-
беломошниках, одновременно может заселять 
всего несколько (от 1 до 4) видов птиц. При 
учете большой длительности существования 
данных сообществ и тенденции к их распро-
странению на все большие площади лесных 
территорий санитарные рубки сейчас – главный 
фактор обеднения лесных орнитоценозов. 
Напротив, в ходе естественной сукцессии гарей 
и короедников видовое богатство быстро воз-
растает из-за усложнения мозаичной и ярусной 
структуры сообщества. 

Опустошающее воздействие санитарных ру-
бок и быстрое возрастание емкости местооби-
тания в ходе естественной демутации отражает 
и суммарная плотность гнездования. Помимо 

ярусности и мозаичности, велико влияние на 
этот показатель экотонного эффекта, заключа-
ющееся в предпочтительном заселении птица-
ми опушки на границе нарушенной территории 
и леса.  

Площадь нарушения специфически влияет 
на суммарную гнездовую плотность – при об-
ширных нарушениях (более 20 га) она снижена, 
а при малых (менее 2 га) каждый вид птиц 
представлен лишь одной гнездящейся парой. 
Для нарушенных лесных территорий, незави-
симо от площади и стадии сукцессии, харак-
терна сильная выровненность населения (рав-
номерность распределения). Исключение со-
ставляют пройденные низовыми пожарами 
сосняки, выровненность которых сравнительно 
невелика (см. табл. 4). 

Бета-разнообразие лесных орнитоценозов, 
связанное с деструкционно-демутационными 
градиентами, иллюстрирует ординационная 
диаграмма (см. рис. 2).  
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Рис. 2. Ординация (nMDS) гемибореальных орнитоценозов, связанных с естественными (пожары и короед)  
и антропогенными (санитарные рубки) нарушениями. Нумерация и пиктограммы сообществ как в табл. 2–4 

Fig. 2. Ordаination (nMDS) of hemiboreal ornithocenoses associated with natural (fires and bark beetles) 
and anthropogenic (salvage logging) violations. Community numbering and pictograms as in Tables 2-4 

 
Демутации орнитоценоза после нарушений, 

связанных с короедом, сильно удалены от пи-
рогенных смен. При этом антроподинамическая 
сукцессия короедников в смешанном лесу при-
ближает орнитоценозы к боровым сообще-
ствам, а естественная сукцессия обширных са-
нитарных вырубок сосняков приближает их к 
сообществам птиц смешанных лесов. Ось вари-
ации, отражающая наиболее значимую главную 
компоненту (радиальная), четко разделила де-
струкционные и демутационные процессы, на 
ней прослеживаются реальные этапы сукцессии 
(приведены в табл. 3 и 4). 

Орнитоценозы недавних санитарных рубок 
располагаются на нулевой шкале оси, соответ-
ствующей самому началу вторичных сукцесси-
онных процессов. Сообщества птиц, сформиро-
ванные деструкционными процессами, распо-
лагаются на отрицательных отметках основной 
шкалы, демутационным процессам соответ-
ствуют ее положительные значения. Макси-
мальные значения фактора, отложенного по 
данной оси вариации, соответствуют орнитоце-
нозам вторичных лесов, давно не испытываю-

щих нарушения, включая и длительно суще-
ствующие пустоши на санитарных вырубках. 

Примечательно, что орнитоценоз в самом 
начале усыхания поврежденных короедом де-
ревьев и ненарушенный лес максимально ди-
станцированы относительно данной шкалы, 
хотя структура этих сообществ типично лесная. 
Основные отличия выражены в высокой чис-
ленности трехпалого дятла и желны, специали-
зированных на деструкционных процессах,  
и в отсутствии скрытно живущих дендрофиль-
ных видов, исчезающих задолго до начала осы-
пания хвои. 

Вторая ось (окружность) разделяет сообще-
ства сосняков и смешанных лесов и характер-
ные для их равновесной динамики деструкци-
онные процессы. Ее нулевым значениям соот-
ветствует антропогенная демутация с увеличе-
нием роли сосны в формировании верхнего 
яруса и подроста, которой с отрицательным 
знаком противопоставлена естественная дему-
тация, формирующая хвойно-мелколиственные 
молодняки с подростом ели. Максимальным 
значениям нарушенности соответствуют близ-
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кие к первичным пустошные сукцессии гарей  
с повторными пирогенными воздействиями, 
способные зарастать под березовым подростом 
как елью, так и сосной. Шкала разделяет дина-
мику обширных пирогенных нарушений леса 
(положительные значения) и оконные наруше-
ния в поврежденных ксилофагами древостоях 
(отрицательные значения). 

Итак, на первый взгляд кажется очевидным, 
что санитарные рубки – существенная причина 
снижения разнообразия орнитоценозов на всех 
уровнях. Ведь на участках связанной с ними 
сукцессионной мозаики крайне снижено альфа-
разнообразие орнитоценозов (количество ви-
дов, функциональных групп, их обилие и соот-
ношение). Альфа-разнообразие сукцессионных 
сообществ птиц после рассмотренных наруше-
ний возрастает медленно. Исключение состав-
ляют некоторые начальные этапы пирогенных 
смен – за счет привлекательности больших от-
крытых площадей и обогащения органикой. 
Бета-разнообразие лесных орнитоценозов, вы-
раженное в деструкционно-демутационных 
градиентах, снижается из-за санитарных меро-
приятий. Все разнообразие естественных нару-
шений и последующих направлений сукцессий 
подменяется рубкой и монотонными регулиру-
емыми посадками. Тем не менее стоит под-
черкнуть, что выборочные санитарные рубки  
в сравнении со сплошными меньше влияют  
на бета-разнообразие сообществ птиц в лесах 
умеренной зоны. 

Различия сукцессионных смен по типам 
инициальных факторов нарушения и степени 
их воздействия переводят биоразнообразие 
лесных орнитоценозов на следующие уровни. 
Так, гамма-разнообразие на пространствах 
лесной зоны сейчас включает еще и отличия со-
обществ естественных и эксплуатируемых ле-
сов. Управляемые сукцессии ведут к формиро-
ванию орнитоценозов вторичных лесов разных 
типов – монодоминантных хвойных посадок, 
пирогенных сосняков, смешанных хвойно-
мелколиственных и хвойно-широколиственных. 
Важным элементом устойчивости первых двух 
своеобразных сообществ являются как раз са-
нитарные рубки. При этом естественные фак-
торы обуславливают зонально-подзональное 
разнообразие лесных орнитоценозов, а антро-
погенный фактор способен как дополнительно 
увеличивать, так и снижать разнообразие насе-
ления птиц облесенных ландшафтов в зависи-
мости от подхода к рубкам. 

В наземных сообществах птиц умеренной 
зоны Европы именно антропогенная динамика 
длительное время обуславливает эпсилон-
разнообразие. Кроме лесных оно включает и 

сообщества агроценозов, выработок, техноген-
ных зон, урбоценозов. Управляемые сукцессии 
там специфичные циклические, а не однона-
правленные к лесным сообществам. В связи с 
этим гемибореальные орнитоценозы богаты 
интразональными видами, ранее гнездившими-
ся в сукцессионных биотопах от пустынь до 
тундр. Климаксные же зональные орнитоцено-
зы – понятие гипотетическое: как правило, би-
оразнообразие птиц поддерживается за счет 
разнообразия антропогенных отклонений от 
естественного хода сукцессии. 

Обсуждение 

Орнитоценоз зарекомендовал себя как удоб-
ный (заметный и легко учитываемый) индика-
торный объект для оценки воздействия сани-
тарных рубок. Характеристики сообщества 
птиц неоднократно использовались как каче-
ственные и количественные параметры в клас-
сических исследованиях сукцессионной дина-
мики и антропогенной трансформации лесов 
[18–21]. При этом даже среди орнитологов 
принято игнорировать вклад орнитоценозов в 
лесные сукцессии. Регуляторный вклад лесных 
птиц в ускорение демутаций и замедление де-
струкций недооценен, поскольку затруднена 
его прямая оценка. 

До недавнего времени [3] теоретиками лес-
ного хозяйства и лесной экологии (в основной 
массе специализирующимися на дендрологии) 
не придавалось значения и средообразующей 
деятельности других животных – бобра (Castor 
fiber L.) и крупных стадных копытных, вымер-
ших или значительно снизивших численность 
из-за охотничьего перепресса на популяции в 
доагрикультурную эпоху. На рубеже 2000-х гг. 
сложилось обоснованное и уже широко распро-
страненное мнение, что именно животные ини-
циировали большую часть сукцессионных смен 
и были эдификаторами в естественных равно-
весных доантропоценовых экосистемах [22–25]. 

Повышение видового и генетического раз-
нообразия непионерной растительности в ходе 
сукцессии обусловлено зоохорным привнесе-
нием диаспор из близлежащих популяций.  
Мутуалистическое распространение птицами 
плодов и семян растений занимает центральное 
место в равновесной динамике, так как благо-
даря способности к полету именно они могут 
легко преодолевать значительные дистанции и 
естественные преграды. Запасают (скаттерхоар-
динг) и поедают (эндозоохория) плоды чаще 
оседлые птицы, наиболее уязвимые в экстре-
мальных условиях – их выпадение из экосистем 
значительно снижает скорость сукцессии. Под-
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твердить значимость процессов диспергирова-
ния диаспор птицами и оценить их количествен-
но удалось в островных экосистемах [26–28].  

Для континентальных же лесов имеются мно-
гочисленные отрывочные качественные данные, 
согласно которым ключевые позднесукцессион-
ные диспергаторы – врановые. В нашем исследо-
вании кедровка (Nucifraga caryocatactes) исче-
зала на гнездовании из лесных массивов сразу 
после заселения короедом, но одновременно с 
этим гнездилась в местообитаниях с высоким 
разреженным подростом ели. Этот вид в Сиби-
ри является эффективным диспергатором семян 
кедровой сосны (Pinus sibirica) и играет важ-
ную роль в ее возобновлении [29]. Сойка 
(Garrulus glandarius L.) – характерный вид-
посетитель санитарных вырубок. Она разносит 
желуди из пойм в нарушенные плакорные леса, 
формируя подлесок и привнося широколист-
венный компонент в раннесукцессионные  
сообщества [30]. К мутуалистическому эндозоо- 
хорному распространению птицами-карпо- 
фагами имеет адаптации (форма, размер, цвет, 
химический состав, прочные семенные оболоч-
ки, сроки и циклы плодоношения) большинство 
плодовых [31]. Плодоядными птицами с целью 
запасания и эндозоохорно формируется подле-
сок в молодых лесах [32]. На сплошных сани-
тарных вырубках данные виды отсутствуют 
ввиду уничтожения гнездовых и кормовых ста-
ций, что дополнительно замедляет сукцессии. 

Уничтожение пожарами в рассматриваемых 
лесных массивах гнездовых местообитаний ко-
лониальных (серая цапля (Ardea cinerea L.))  
и одиночных (скопа (Pandion haliaetus L.), ор-
лан-белохвост (Haliaeetus albicilla L.)) кронно-
гнездящихся околоводных птиц ведет к исчез-
новению уникальных парцеллярных сукцессий. 
Данные виды существенно изменяют локаль-
ную почвенную мезофауну и травянистую рас-
тительность вокруг своих гнезд [33, 34]. 

В условиях нарастающей антропогенной 
динамики изучаемых территорий важна зон-
тичная роль краснокнижных ястребообразных – 
беркута (Aquila chrysaetos L.) и большого под- 
орлика (Clanga clanga Pallas), а также черного 
аиста (Ciconia nigra L.). Для гнездования они 
используют малонарушенные леса. Вокруг 
гнезд данных видов законодательно выделена 
охранная зона с запретом рубок. Обоснование 
ее расширения [35] может стать важным этапом 
сохранения остатков позднесукцессионных со-
обществ. Присутствие данных видов птиц мо-
жет служить индикатором равновесной дина-
мики лесных орнитоценозов, а размеры их 
гнездовых территорий (площадью от несколь-
ких десятков до сотни км2) с поймами рек, бо-

лотами, гарями, полянами, опушками) можно 
принимать за минимальную единицу целостно-
сти равновесного зонального лесного орнито-
ценоза [36], подлежащего сохранению от ин-
тенсивных рубок и более тщательному обосно-
ванию там санитарных. 

Птицы, использующие дупла, выворотни, 
ветровальные пни, буреломные стволы, завалы 
в пройденных санитарными рубками лесах 
имеют сниженную численность. Скрытногнез-
дящиеся виды, такие как крапивник (Troglodytes 
troglodytes L.), до сих пор вполне обычны, не-
смотря на очевидную субоптимальность для 
них эксплуатируемых лесов. Это ранние марке-
ры дисбаланса динамики источник-сток в де-
струкционных сообществах [37]. Естественные 
леса пополняют популяции связанных с ло-
кальными нарушениями видов птиц, а управля-
емые санитарными рубками поглощают, явля-
ясь «экологическими ловушками». 

Выдалбливание полостей и дупел дятлами, 
особенно желной [38] – важный момент для 
экологии многих видов лесных млекопитаю-
щих (насекомоядных, грызунов, хищных, руко-
крылых) и птиц (гусеобразных, голубеобраз-
ных, совообразных, ракшеобразных, стрижеоб-
разных, воробьинообразных), большинство ко-
торых сейчас редки. Деревья с дуплами исполь-
зуются минимум первые десять лет [39] и не 
должны вырубаться с мнимыми санитарными 
целями. 

В норме листогрызущие насекомые регули-
руются насекомоядными птицами, а ксилофаги – 
дятлами [40]. Массовые вспышки численности 
фитопатогенных насекомых вызывают их спе-
цифическую динамику. Трехпалый дятел – 
маркер деструкционных процессов, его гнездо-
вание носит инвазивный характер. При нали-
чии постоянных равновесных диффузных по-
пуляций возникают и недолговечные гнездовые 
концентрации этого вида в лесах, поврежден-
ных короедом [41]. В неморальной зоне трех-
палый дятел связан со средопребразующей дея-
тельностью бобров [42]. В недавно поврежден-
ных пожаром сосняках было отмечено питание 
трехпалого дятла соком флоэмы, что описано и 
для Финляндии [43]. Это иногда может приво-
дить к угнетению отдельных куртин живых де-
ревьев. 

Трехпалый дятел – протектор (зонтичный 
вид) для деструкционной динамики хвойных, 
не позволяющий пятнам повреждений исчез-
нуть или перерасти с парцеллярного масштаба 
на масштаб сплошных нарушений. В широко-
лиственных лесах [44, 45] эта функция отведе-
на белоспинному дятлу (Dendrocopos leucotos 
Bechstein). Естественное гнездовое местообита-
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ние пары дятлов площадью 50–100 га [46] оп-
тимально для устойчивой неинвазивной дина-
мики сапроксильных видов. 

 
Заключение 

 
Вследствие параллельности хода деструкци-

онных и демутационных процессов орнитоце-
нозы неразработанных короедников и гарей 
очень динамичны – их видовая и доминантная 
структура перестраиваются ежегодно. Они спе-
цифичны за счет связанных с ксилофагами и 

раннесукцессионных видов птиц. В местооби-
таниях, формируемых естественными деструк-
циями, гнездятся лесные виды, что существен-
но отличает их от сплошных санитарных выру-
бок, заселяемых массовыми пионерными вида-
ми птиц (рис. 3). Естественная сукцессия фор-
мирует устойчивые и разнообразные смешан-
ные лесные сообщества со сложным микроре-
льефом, подстилкой и дренированием, дли-
тельным сохранением органики в мертвой дре-
весине, разновозрастным подлеском и высоким 
разнообразием орнитоценозов. 

 

 
Рис. 3. Связанные с естественными сукцессиями в гемибореальных лесах виды птиц: трехпалый дятел (Picoides 
tridactylus) специализируется на короеде-типографе, чиж (Spinus spinus) привносит лиственный компонент 
(ольха, береза) в хвойные леса; кедровка (Nucifraga caryocatactes) делает запасы семян дуба и кедровой сосны  
в ельниках; крапивник (Troglodytes troglodytes) предпочитает гнездиться в древесных завалах; садовая славка 

(Sylvia borin) населяет кустарники, разросшиеся в разрывах лесного полога. Иллюстрация В. В. Гридневой  

Fig. 3. Bird species associated with natural successions in hemiboreal forests: the three-toed woodpecker  
(Picoides tridactylus) specializes in the engraver bark beetle, the siskin (Spinus spinus) brings the deciduous 
component (alder, birch) to coniferous forests; nutcracker (Nucifraga caryocatactes) stocks oak and cedar  

pine seeds in spruce forests; wren (Troglodytes troglodytes) prefers to nest in tree heaps; warbler (Sylvia borin) 
inhabits shrubs that grow in the breaks of the forest canopy. Illustration by V. V. Gridneva 
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Санитарные мероприятия – это дополни-
тельный фактор в уже нарушенных лесных 
массивах. Они значительно снижают разнооб-
разие лесных орнитоценозов и замедляют сук-
цессионные смены. Такую трансформацию вы-
зывает целенаправленная замена доминирую-
щих древесных растений и подроста хозяй-
ственно ценными видами в определенных он-
тогенетических стадиях, изъятие сухостоя, ва-
лежа и инклюзивных деревьев, сглаживание 
микрорельефа. Применение санитарных рубок 
не всегда оправданно, но всегда сопровождает-
ся уничтожением сапроксильных сообществ и 
вытеснением специализированных на них ви-
дов птиц, типичным примером которых являет-
ся трехпалый дятел. 

В современных восточно-европейских лесах 
все еще нет дефицита элементов деструкцион-
ной мозаики. Следовательно, для узкоспециа-
лизированных видов пока не актуальны риски, 
связанные с санитарными рубками. Но при 
управлении конкретной лесной территорией с 
приоритетом сохранения биоразнообразия не-
обходим более дифференцированный подход к 
их назначению. 

Проводимые санитарные рубки должны от-
вечать ряду требований, главное из которых – 
своевременность и согласованность с биологи-
ей лесопатогенных организмов. Ветровалы  
и буреломы расчищаются в основном с преду-
предительной и профилактической целью,  
а зачастую просто для удобства лесопользова-
телей. При должном лесопатологическом кон-
троле возможно сохранение этих ценных ме-
стообитаний без риска для лесных массивов. 
Необоснованное изъятие усохших, фаутных, 
отломанных, дуплистых, искривленных, раз-
ветвленных и многоствольных деревьев важно 
ограничить. Сжигание крупных порубочных 
остатков может быть заменено окорением. 
Тонкие ветви, не несущие в себе критических 
фитопатогенов, могут быть складированы на 
лесосеке для поддержания разнообразия са-
проксильных лесных сообществ и как укрытия. 

Максимальное сохранение подроста и 
остатков фитоценоза, ограничение передвиже-

ния техники для сохранения целостности кор-
невых систем, почвенного слоя и естественного 
дренирования должны быть приоритетней 
площадей проведенных санитарных мероприя-
тий. Кроме этого, требуется продуманный под-
ход к лесовосстановлению. Формирование мо-
заичности в ходе лесовосстанновительных ме-
роприятий должно иметь приоритет над удоб-
ством линейных посадок, повторных рубок 
ухода и перспективных лесозаготовок. Преду-
преждение повторных пожаров не должно сво-
диться только к опашке – важно сохранение 
естественных водно-болотных и лиственных 
разрывов в лесном пологе. Практика маскиро-
вания лесозаготовок санитарными рубками гу-
бительна для лесных сообществ. Площади дан-
ных нарушений всегда значительны, опустоши-
тельный эффект максимален среди всех видов 
нарушений, а лесовосстановление проводится 
формально и только дополнительно снижает 
скорость сукцессионных процессов и вероят-
ность достижения позднесукцессионных этапов. 

Уничтожаемые масштабными нарушениями 
и последующими санитарными рубками остат-
ки малонарушенных лесов имеют наибольшую 
экосистемную ценность как позднесукцессион-
ные рефугиумы, поддерживающие донорские 
популяции редких видов птиц. Устойчивость 
лесных экосистем во времени и в пространстве 
со всем сложным многообразием взаимосвя-
занных компонентов обеспечивается популя-
ционной динамикой по типу источник-сток, 
являющейся неотъемлемой частью деструкци-
онно-демутационной динамики сообществ. 

Антропогенная динамика может быть ча-
стью устойчивых лесных экосистем только при 
сохранении равновесных лесов как стабильного 
источника биоразнообразия. В заповедных ле-
сах пока представлен далеко не полный спектр 
естественных нарушений, поэтому именно ра-
ционализация лесного хозяйства может стать 
ключом к достижению устойчивости лесных 
сообществ и стабильности популяций лесных 
видов птиц. 
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