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Аннотация. По данным дешифрирования спутниковых снимков 2017–2023 гг. общая площадь прогалин- 

короедников, образовавшихся на территории Приокско-Террасного заповедника после выпадения еловых дре-
востоев по итогу массовой вспышки Ips typographus L. 2010–2011 гг., составляет на начало 2023 г. 104,12 га  
(2,2 % от общей лесной площади заповедника). В меньшей степени вспышкой были затронуты еловые леса во 
влажных биотопах, в долинах малых рек. Анализ геоботанических описаний короедников, выполненных в 2019 
и 2024 гг., в сравнении с геоботаническими описаниями фоновых ельников, не затронутых короедом-типогра-
фом, показал, что в целом вспышка не привела к снижению альфа-, бета- и гамма-разнообразия растительно-
сти еловых лесов заповедника. Вспышка размножения Ips typographus L. и выпадение древостоя привели сна-
чала к выравниванию экологических условий в нарушенных лесах, что вызвало увеличение числа доминантных  
и высококонстантных видов растений в напочвенном покрове короедников при меньшем числе в них индика-
торных видов, рассчитанных по методу IndVal. С течением времени экологические условия на пораженных 
участках стали изменяться в сукцессионном направлении – увеличении доли сначала боровых, потом немо-
ральных и бореальных видов растений. При общем сукцессионном направлении конкретные условия восста-
новительной динамики были достаточно разнообразными, что привело к увеличению общего бета-разнооб-
разия нарушенных участков и увеличению видового богатства территории. Вместе с тем не нарушенные 
короедом ельники демонстрировали общее наиболее высокое разнообразие, оцениваемое по индексу Шен-
нона, за счет внутриценотических процессов и сохранения высокого числа специфических внутрилесных не-
моральных, нитрофильных и бореальных видов растений. При общем бореально-неморальном облике напоч-
венного покрова изученных сообществ ель и липа одинаково доминировали в подросте нарушенных 
сообществ, но ель встречалась чаще липы в восстановляющихся после нарушения лесах.  
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Abstract. According to the analysis of satellite imagery from 2017–2023, the total area of clearings that have 

formed within the Prioksko-Terrassny Nature Reserve following the loss of spruce forests due to an intense out-
break of Ips typographus L. in 2010–2011, amounted to 104.12 ha (2.2 % of the reserve’s total forest area) by the be-
ginning of 2023. Spruce forests in wet biotopes and in the valleys of small rivers were affected to a lesser extent by 
the outbreak. An analysis of the vegetation relevés of bark beetle-infeсted stands, carried out in 2019 and 2024, 
compared with the vegetation relevés of background spruce stands unaffected by the spruce bark beetle was per-
formed. The analysis showed that the outbreak did not lead to a reduction in alpha, beta and gamma diversity of 
the vegetation in the reserve’s spruce forests. The outbreak of Ips typographus L and the loss of the tree stand 
initially led to a levelling of ecological conditions in the disturbed forests, which caused an increase in the number 
of dominant and highly constant plant species in the ground cover of the bark beetle-infested areas, with a lower 
number of indicator species accounted by IndVal method. Over time, the ecological conditions in the affected areas 
began to change in a successional direction: an increase in the proportion of first poor pine-forest species, then 
nemoral and boreal plant species. Although the overall succession trend was consistent, the specific conditions 
governing the restoration dynamics varied considerably, leading to an increase in the overall beta diversity of the 
disturbed sites and an increase in the species richness of the area. At the same time, spruce stands unaffected by 
the bark beetle exhibited the highest overall diversity assessed by the Shannon index, owing to within-community 
processes and the preservation of a high number of specific intraforest nemoral, nitrophilous and boreal plant spe-
cies. With the general boreal and nemoral aspect of the ground vegetation in the studied communities, Picea abies 
and Tilia cordata dominated equally in the undergrowth of the disturbed communities, but spruce was more com-
mon than linden. 

Keywords: satellite imagery, remote sensing decoding, succession, alpha, beta and gamma diversity, Shannon 
biodiversity index, ecological scales, ecological-cenotic groups, NMDS, PERMANOVA, iNext, IndVal, accumulation 
curves with interpolation and extrapolation 

For citation: Khanina L.G., Demidov V.E., Shovkun M.M., Bobrovsky M.V. A mass outbreak of bark beetle-
typhophorus (Ips typograhus L.) in the forests of the Prioksko-Terrasny Biosphere Nature Reserve: assessment  
of the affected area and vegetation dynamics. Russian Journal of Ecosystem Ecology. 2026;11(1). (In Russ.). Available 
from: https://doi.org/10.21685/2500-0578-2026-1-2 

 
Введение 

 
Короед-типограф, или большой еловый ко-

роед (Ips typographus L. – жук подсемейства ко-
роедов), широко распространен в хвойных, пре-
имущественно еловых лесах Европы [1–3]. 
Вспышки массового размножения короеда- 
типографа наблюдаются периодически в лесной 
зоне Центральной и Восточной Европы, в ре-
зультате которых происходит усыхание ельни-
ков с деревьями в возрасте старше 60 лет, часто 
на огромных территориях [2, 4, 5]. Показано, что 
вспышке массового размножения насекомых 
способствуют повышенные температуры при 
малом количестве осадков в годы, предшеству-
ющие вспышке, а также наличие пятен поражен-
ных деревьев при определенной ландшафтной 
структуре древостоя [6–9].  

Для изучения масштабов поражения лесов 
после массовых вспышек короеда-типографа  
в настоящее время применяется анализ космо-
снимков, как в отношении начального этапа, 

предшествующего усыханию (green-attack stage), 
так и в отношении завершающих стадий выпа-
дения древостоя (grey-attack stage) [10–15]. Де-
шифрирование в различных спектрах позволяет 
выявить общие контуры и динамику площадей, 
пораженных короедом [3, 9, 16–18]. Такие ра-
боты позволяют проанализировать динамику 
распространения короеда-типографа, как в ма-
лонарушенных лесах заповедников и нацио-
нальных парков, так и в лесах, где ведутся про-
мышленные рубки [19, 20]. Определение 
площади и мониторинг погибших в результате 
деятельности короеда-типографа еловых лесов 
(короедников) на территории заповедников 
имеет особое значение ввиду установленного 
охранного режима, способствующего естествен-
ному или близкому к естественному ходу вос-
становительных и демутационных сукцессий, 
который в лесничествах нарушается санитар-
ными вырубками, лесопосадками и защитными 
мероприятиями. В целом ряде особо охраняе-
мых природных территорий России проводятся 
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исследования распространения и биологии Ips 
typographus L., а также сукцессионных процес-
сов в короедниках [21–23]. 

В центре Европейской части России послед-
няя вспышка массового размножения короеда-
типографа началась в мае 2010 г. и вступила  
в фазу кризиса в 2014 г. [24–27]. Массовому раз-
множению способствовала установившаяся  
засуха и наличие небольших очагов короеда- 
типографа в ранее погибших насаждениях. При-
окско-Террасный государственный природный 
биосферный заповедник им. М. А. Заблоцкого 
(ПТЗ), расположенный на южной границе рас-
пространения хвойно-широколиственных лесов 
[28], также оказался затронут этой вспышкой.  

Задачами данного исследования было:  
1) оценить поражение древостоя короедом-ти-

пографом в ПТЗ с помощью данных дистанцион-
ного зондирования (ДДЗ) средствами геоинфор-
мационных систем (ГИС);  

2) оценить динамику разнообразия раститель-
ности через 8 и 12 лет после массовой вспышки 
размножения Ips typographus L. с учетом полного 
заповедного режима территории.  

 
Материалы и методы 

 
Описание объекта исследования. Приокско-

Террасный государственный природный био-
сферный заповедник им. М. А. Заблоцкого орга-
низован в 1945 г. Заповедник расположен в 80 км 
к югу от Москвы, на левом берегу р. Оки в пре-
делах ее широтного участка (рис. 1). Площадь 
заповедника – 4960 га. Климат умеренно конти-
нентальный.  

По данным станции фонового мониторинга, 
расположенной на территории заповедника,  
в 1991–2020 гг. среднегодовая температура воз-
духа составила 5,7 °C, а среднегодовое количе-
ство осадков – 640 мм [29].  

 

 
Рис. 1. Схема расположения Приокско-Террасного заповедника  

(карта-основа: https://jakubmarian.com/wp-content/uploads/2018/10/europe-forests.jpg) 

Fig. 1. Location map of the Prioksko-Terrasny Nature Reserve  
(base map: https://jakubmarian.com/wp-content/uploads/2018/10/europe-forests.jpg) 

 
Заповедник находится в центре Среднерус-

ской возвышенности в пределах южной части 
Москворецко-Окской моренно-эрозионной рав-
нины [30]. По геоботаническому районирова-
нию территория относится к подтаежной 
(хвойно-широколиственной) полосе, выделяемой 

в составе Московского округа [28]. Заповедник 
занимает пологий южный склон Окской долины 
с абсолютными высотами от 120 до 180 м. Дюн-
ные и водно-ледниковые пески перекрывают чет-
вертичные моренные суглинки, карбоновые из-
вестняки и глины [31]. С севера на юг заповедник 
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пересекает две небольших речки: Таденка и По-
никовка. Рельеф преимущественно слабо волни-
стый с негустой сетью ручьев и оврагов, в юж-
ной части заповедника – бугристо-дюнный. 
Почвы преимущественно типичные дерново-
подбуры и дерново-подзолы [32, 33].  

До заповедания практически вся территория 
была пройдена рубками и пожарами, обширные 
площади были засажены культурами сосны [34]. 
В результате антропогенных воздействий с мо-
мента заповедания и до настоящего времени  
в древостое доминируют пионерные виды – 
сосна обыкновенная (Pinus sylvestris) и березы 
повислая и пушистая (Betula pendula, B. pu-
bescens) [33, 35, 36].  

По таксационным планам лесонасаждений 
1984 и 1999 гг. (до вспышки короеда-типо-
графа) позднесукцессионные теневыносливые 
виды деревьев – ель европейская (Picea abies)  
и липа мелколистная (Tilia cordata) – домини-
ровали в древостое на небольших площадях  
(не более 7 % территории), однако они уве-
ренно лидировали в подросте и постепенно вы-
ходили во второй и первый ярусы древостоя 
[33, 37, 38]. Вспышка массового размножения 
короеда-типографа в Московской области  
в 2010–2011 гг. затронула леса ПТЗ и привела  
в том числе к массовому усыханию елей на по-
стоянной пробной площади заповедника  
в квартале 24 [39] (рис. 2).  

 

 
Рис. 2. Фотографии короедников:  

а – май 2011 г. – ельник на пробной площади в квартале 24, пораженный массовой вспышкой  
короеда-типографа зимой 2010–2011 гг.; б, в – лето 2019 г. – короедник со стоящими  

и упавшими елями, бузиной и подростом ели (б) и обильным травяным ярусом (в); г, д – лето 2023 г. – 
короедник с обильным подростом ели и липы. Авторы фото: Д. Трубецкой (а) и М. Шовкун (б–д) 

Fig. 2. Images of spruce forests after bark-beetle outbreaks:  
a – May 2011 – spruce forest in the permanent sample plots in Quarter 24, affected by a massive outbreak of the bark  

beetle in the winter of 2010–2011; б, в – summer 2019 – standing and fallen spruce trees, elderberry,  
and spruce undergrowth (б) and a rich herbaceous layer (в); г, д – summer 2023 – abundant  

spruce and linden undergrowth. Photo by: D. Trubetskoy (а) and M. Shovkun (б–д) 
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В 2012–2013 гг. на пробной площади и дру-
гих участках с очагами размножения короеда-ти-
пографа произошло выпадение сухостоя (елей 
возрастом старше 60 лет) с образованием откры-
тых прогалин-короедников [40]. После заверше-
ния вспышки в течение нескольких лет практиче-
ски весь пораженный короедом еловый сухостой 
выпал. Ориентировочно с 2015 г., как показывают 
маршрутные наблюдения и визуальная оценка се-
рии космоснимков 2014–2024 гг. (Google Earth 
Pro), новых масштабных вспышек с образова-
нием прогалин-короедников не происходило.  

Выявление площадей короедников. Для вы-
явления площадей короедников использовали 
мозаики спутниковых снимков ESRI Basemap 
(Maxar c разрешением 0,6–1,2 м) августа 2017 г. 
в видимом диапазоне и января 2023 г. в видимом 
и инфракрасном (Sentinel-2) диапазонах. Допол-
нительно анализировались мозаики Google Earth 
(Maxar и Landsat c разрешением 0,6–1,2 м) в ви-
димом диапазоне на периоды марта 2013 г. 
(снежный покров), августа 2017 и июня 2020 гг. 
Картирование и подсчет площадей производили 
инструментами NextGIS QGIS версии 21.1.0. 
Контуры короедников определяли визуально по 
светлому фону в инфракрасном диапазоне  
и наличию прогалин и разреженному древостою 
в видимом диапазоне; контуры выделяли вруч-
ную. Крупные короедники имели совершенно 
лишенную древостоя центральную часть, кото-
рая была окружена ореолом периферийной об-
ласти – разреженным древостоем. Последняя 
при картировании была включена в контур ко-
роедника. Проверочные маршруты в короедни-
ках кварталов 24, 30, 36 и 37 подтвердили нали-
чие в их периферийных частях большого числа 
выпавших елей с сохранением редких либо еди-
ничных старовозрастных сосен, реже – деревьев 
других пород.  

Выделенные вручную контуры сверяли с кон-
турами утраченных с 2000 по 2021 г. участков 
леса, отмеченными в автоматизированном ре-
жиме в рамках проекта Global Forest Change [41] 
(https://glad.earthengine.app). Детализация этих 
автоматически выделенных контуров значи-
тельно уступает детализации контуров, выде-
ленных вручную. Тем не менее с их помощью 
были обнаружены малозаметные при визуаль-
ном анализе снимков небольшие прогалины, 
удаленные от основных площадей короедников. 
Из картирования исключались прогалины, из-
вестные по данным мониторинга и образовав-
шиеся до 2010 г. (в том числе пятна пожаров, 
бобровых плотин и др.).  

За пределами выделенных контуров практи-
чески по всей территории ПТЗ также встреча-
ются отдельные упавшие ели, пораженные 

короедом-типографом, в виде единичных вале-
жин или остолопов с сопутствующими окнами  
в пологе леса. Они не видны на спутниковых 
снимках ни при ручной, ни при автоматической 
обработке, поэтому такие микролокации в кар-
тировании и расчетах никак не учтены. Прини-
мая во внимание их наличие, можно лишь кон-
статировать широкий разлет Ips typographus L. в 
ходе вспышки численности 2010–2011 гг. 

Для анализа биотопической приуроченности 
выявленных короедников использовались оциф-
рованные лесотаксационные и геоботанические 
карты за период 1946–2015 гг. [36, 42–45], а также 
карта-схема гарей и вырубок 1938–1944 гг.  
по материалам А. И. Каляева [34].  

Динамика разнообразия растительности 
после нарушения. Разнообразие растительности 
оценивали через 8 и 12 лет после массовой 
вспышки размножения Ips typographus L. Прово-
дили сравнение разнообразия растительности для 
трех биотопов, представленных геоботаниче-
скими описаниями короедников 2019 и 2023 гг. 
(28 и 62 площадок, соответственно) и фоновых 
ельников (20 площадок), не затронутых вспыш-
кой короеда-типографа (описания 2019–2023 гг.).  

Всего анализировали 110 геоботанических 
описаний, выполненных на площадках 10 × 10 м. 
Для каждой площадки визуально оценивали про-
ективное покрытие ярусов древостоя (ярус A), ку-
старников/подроста (B), травяно-кустарничко-
вого (C) и мохового-лишайникового (D) ярусов. 
В ярус C помимо травянистых растений (здесь 
это собственно травы, кустарнички, полукустар-
ники, папоротники и др.) включали молодые 
особи деревьев и кустарников (в том числе про-
ростки) в пределах высоты наиболее высокой  
на площадке особи травянистого растения.  
Для ярусов A, B, C отмечали все виды сосуди-
стых растений с указанием обилия-покрытия  
видов по шкале Браун-Бланке. Наименования 
видов даны по сводке Черепанова [46]. Геобота-
нические описания доступны в системе GBIF 
[47–50]. 

При сравнении разнообразия растительности 
в трех биотопах проверяли гипотезы о том,  
что массовая вспышка размножения короеда- 
типографа повлияла на альфа-, бета- и гамма- 
разнообразие растительности еловых лесов за-
поведника. Анализ геоботанических описаний 
выполняли в среде статистического программи-
рования R [51]; для проведения ординации  
и анализа индикаторных видов использовали 
программу PC-ORD ver. 7.11 [52]. 

Для биотопов давали общее описание доми-
нантных видов (более 50 % покрытия) и высоко-
константных (встреча более чем в 75 % описа-
ний). Для сравнения проективного покрытия 
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ярусов растительности и альфа-разнообразия 
растительности в биотопах (среднее число ви-
дов на площадку) проводили серию однофак-
торных дисперсионных анализов (ANOVA)  
с последующим попарным сравнением средних 
(в случае значимости различий в группе) с помо-
щью критерия Тьюки; однородность дисперсий 
проверяли с помощью критерия Левена. 

Выполняли визуализацию схожести площа-
док по составу и обилию видов растений путем 
ординации описаний методом неметрического 
многомерного шкалирования (NMDS); ордина-
цию проводили по данным обилия-покрытия ви-
дов по всем ярусам растительности; в случае  
повторов видов в ярусах использовали макси-
мальное обилие; в качестве меры расстояния ис-
пользовали индекс Брея – Кертиса, учитываю-
щий обилие видов. Для интерпретации осей 
ординации строили векторы по методу объеди-
ненного графа (joint plot) [52] с экологическими 
характеристиками площадок, числом видов раз-
ных эколого-ценотических групп (ЭЦГ), общим 
числом видов на площадке и проективным по-
крытием ярусов растительности. В качестве эко-
логических характеристик использовали значе-
ния видов из шкал Ландольта [53], взвешенные 
на обилие и усредненные для площадки. Расчет 
экологических характеристик выполняли в про-
грамме EcoScale [54]. Эколого-ценотические 
группы видов растений использовали в понима-
нии О. В. Смирновой и др. [55]; виды относили 
к одной из шести следующих ЭЦГ: немораль-
ная, бореальная, боровая, нитрофильная, лу-
гово-опушечная, водно-болотная и олиготроф-
ная [56]. 

Для оценки статистической значимости раз-
личий видового состава биотопов использовали 
пермутационный многомерный анализ вариа-
ции PERMANOVA [57] с использованием функ-
ций betadisper и adonis2 пакета vegan [58].  
Помимо минимальной модели с одним предик-
тором (тип биотопа) в модель, основанную на 
матрице различий Брея – Кертиса, к типу био-
топа добавляли линейные предикторы – эколо-
гические характеристики площадок, рассчитан-
ные по шкалам Ландольта (увлажнение, 
богатство, кислотность почвы, ее аэрация и гу-
мусированность), а также число видов разных 
ЭЦГ. Сравнение гамма-разнообразия короедни-
ков 2019, 2023 гг. и фоновых ельников выпол-
няли с помощью кривых накопления видов  
с разреживанием (интерполяцией) и экстраполя-
цией, выполненных по методу Chao et al. [59]  
с помощью пакета iNEXT [60]. Анализировали 
видовое богатство и экспоненту индекса 

Шеннона; отсутствие пересечения доверитель-
ных интервалов у кривых накопления свиде-
тельствовало о статистически значимых разли-
чиях гамма-разнообразия биотопов [61]. 
Индикаторные значения видов для разных групп 
описаний IndVal [62] оценивали по частоте 
встреч и относительному обилию видов расте-
ний на площадках в биотопах. В работе был при-
нят 5 % уровень значимости. 

 
Результаты и обсуждение 

 
Выявление площадей короедников. По ре-

зультатам анализа спутниковых снимков общая 
площадь короедников, образовавшихся на терри-
тории ПТЗ по итогу вспышки Ips typographus L. 
2010–2011 гг., составила на 6 января 2023 г. 
104,12 га (2,2 % от общей лесной площади ПТЗ). 
Наиболее масштабные короедники располага-
ются на водоразделе рек Таденка и Пониковка  
в кварталах 24, 30, 36 и 37 (рис. 3). Крупнейшая 
площадь отмечена в квартале 36. Все эти 
участки не были затронуты вырубками 1941–
1945 гг. и на момент организации заповедника 
представляли собой зрелые насаждения [43].  

Сопоставление выделов с доминированием 
ели по данным лесной таксации, предшествую-
щей вспышке [45], с участками распространения 
короеда-типографа показывает, что короедники 
в большинстве своем, в том числе наиболее 
крупный участок в квартале 36, образовались 
вне площадей ельников, затрагивая главным об-
разом выдела, отмеченные как леса с доминиро-
ванием сосны (рис. 4). Такие выдела отнесены  
к соснякам также и на картах более ранних так-
саций [42, 44]. Тем не менее полевые осмотры 
подтвердили выпадение на короедниках в этих 
выделах именно елей и сохранение сосен только 
единично по периферии полностью свободных 
от выпавшего древостоя центральных частей ко-
роедников. Вероятнее всего, в ходе таксаций 
происходил недоучет скорости сукцессии в сос-
новых борах, где подрост ели постепенно выхо-
дил в первый ярус и замещал первое поколение 
сосен. Ввиду сходства облика хвойных пород на 
аэрофотоснимках (в том числе в зимний пе-
риод), дешифровщику трудно учесть смену до-
минанта древостоя средствами одного лишь ана-
лиза аэрокосмических снимков без проведения 
полевых работ в конкретных выделах. Недо-
статки таксаций также видны по появлению ко-
роедников в выделах с доминированием березы 
над елью (квартал 35) и в выделах, где ель во-
обще не указана в составе древостоя (кварталы 
6, 17, 23, 39 и др.).  
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Рис. 3. Площади сплошного усыхания и выпадения ельников (короедники) на январь 2023 г., образовавшиеся 
в результате вспышки размножения короеда-типографа на территории Приокско-Террасного заповедника  

в 2010–2011 гг. Номерами указаны лесные кварталы. Данные по преобладающим древесным породам  
в выделах с наличием ели в первом или втором ярусе приведены по лесной таксации 1999 г. 

Fig. 3. Areas of continuous drying and loss of spruce forests (bark beetle affected forests) as of January 2023,  
resulting from the bark beetle outbreak in the Prioksko-Terrasny Nature Reserve in 2010–2011.  

Forest compartments are indicated by numbers. Data on the predominant tree species in compartments  
 with spruce in the first or second layers are based on the 1999 forest inventory 
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Рис. 4. Распространение короедников на участке, наиболее затронутом вспышкой  

короеда-типографа. Номерами указаны лесные кварталы. Данные по преобладающим древесным  
породам в выделах с наличием ели в первом или втором ярусе приведены по лесной таксации 1999 г.  

Fig. 4. Distribution of spruce forests in the area most affected by the bark beetle outbreak.  
Forest compartments are indicated by numbers. Data on the predominant tree species in compartments  

with spruce in the first or second layer are based on the 1999 forest inventory 
 
Значительные площади выделов с доминиро-

ванием ели не были затронуты вспышкой Ips 
typographus L., что подтверждается также марш-
рутными наблюдениями 2022 г. Только 17,6 % 
площади выделов, отмеченных таксацией 1999 г. 
как ельники, погибло; большая же часть ельни-
ков (расположенных главным образом в доли-
нах рек Пониковки и Таденки и их притоков) 
уцелели. Данное обстоятельство следует отне-
сти к приуроченности сохранившихся ельников 
к наиболее подходящим этой породе влажным 
биотопам, а именно к долинам малых рек и ру-
чьев, а также к увлажненным понижениям, при-
мыкающим к дистальным частям дугообразных 
валов – материковых дюн. В отличие от сухих 
водоразделов, где расположены основные коро-
едники, более влажный микроклимат, видимо, 
способствовал большей устойчивости ельников 
в долинах рек и ручьев к засухе 2010 г. При этом 
сохранение в составе лесов заповедника старо-
возрастных ельников не исключает возможно-
сти повторения вспышек Ips typographus L.  

Масштабы поражения еловых лесов ПТЗ в срав-
нении с данными по европейским территориям 
[9, 17, 18] позволяют охарактеризовать местную 
вспышку короеда-типографа как интенсивную.  

Динамика разнообразия. Короедом-типо-
графом были поражены древостои с елью с до-
минированием в напочвенном покрове видов 
разных ЭЦГ – бореальных, неморально-боре-
альных, бореально-боровых и неморально-боро-
вых [33, 63]. Всего в 110 геоботанических опи-
саниях было отмечено 226 видов сосудистых 
растений, относящихся к 61 семейству, из них  
29 видов древесных растений (15 деревьев  
и 14 кустарников) и 197 видов травянистых рас-
тений.  

В короедниках, исследованных в 2019 г.,  
в древостое на 40 % площадок с небольшим по-
крытием встречалась ель европейская (Picea 
abies); на 30 % площадок – сосна обыкновенная 
(Pinus sylvestris) и осина обыкновенная (Populus 
tremula); единично дуб черешчатый (Quercus ro-
bur), липа сердцевидная (Tilia cordata) и березы 
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повислая и пушистая (Betula pendula и B. pu-
bescens). В подросте на 70 % площадок встреча-
лась рябина (Sorbus aucuparia), на 50 и 40 %  
площадок – ель и липа, последняя иногда доми-
нировала куртинами; в подлеске наиболее часто 
– бузина красная (Sambucus racemosa). В напоч-
венном покрове доминировали бореально- 
нитрофильная малина (Rubus idaeus) и боровой 
папоротник орляк обыкновенный (Pteridium 
aquilinum), а также инвазивный однолетник 
недотрога мелкоцветковая (Impatiens parviflora), 
бореальные травы кислица (Oxalis acetosella)  
и костяника (Rubus saxatilis), неморальные ко-
пытень европейский (Asarum europaeum), осока 
волосистая (Carex pilosa), медуница неясная 
(Pulmonaria obscura) и звездчатка жестколист-
ная (Stellaria holostea). Высокая константность 
(встречи более чем на 75 % площадок) наблю-
далась у малины, бореальных трав вейника 
тростникового (Calamagrostis arundinacea)  
и костяники, неморального ландыша майского 
(Convallaria majalis). С учетом напочвенного по-
крова рябина и ель встречались на 93 и 79 % пло-
щадок. 

В 2023 г. в исследованных короедниках  
в ярусах древостоя наиболее часто с небольшим 
обилием встречались ель, сосна и береза. В под-
росте доминировали ель и липа, они встречались 
на 70 и 50 % площадок. Рябина не доминиро-
вала, но встречалась повсеместно (90 % площа-
док). Подрост дуба черешчатого встречался  
на 50 % площадок. В подлеске наиболее часто 
(на 50 % площадок) встречались бореальные ку-
старники крушина ломкая (Frangula alnus) и бу-
зина (Sambucus racemosa). В напочвенном по-
крове, как и на площадках 2019 г., доминатами 
были малина и орляк. К ним добавились боре-
альные виды линнея северная (Linnaea borealis) 
и черника обыкновенная (Vaccinium myrtillus), 
боровой вейник наземный (Calamagrostis 
epigeios), неморальные осока волосистая, будра 
волосистая (Glechoma hirsuta), пролесник мно-
голетний (Mercurialis perennis), звездчатка жест-
колистная и нитрофильные селезеночник  
очереднолистный (Chrysosplenium alternifolium) 
и бодяк огородный (Cirsium oleraceum). С уче-
том напочвенного покрова высококонстант-
ными остались древесные виды ель и рябина, 
травянистые виды Calamagrostis arundinacea, 
Rubus idaeus и Convallaria majalis; к ним добави-
лись неморальные дуб черешчатый и щитовник 
картузианский (Dryopteris carthusiana), бореаль-
ный майник двулистный (Maianthemum bifolium). 
Таким образом, в 2023 г. увеличилось число до-
минантных и константных видов на площадках; 

среди них возросла доля неморальных, появи-
лись нитрофильные виды.  

В изученных фоновых сложных ельниках 
число доминантных и высококонстантных ви-
дов было невелико. В древостое с елью местами 
содоминировала осина; помимо ели, часто 
встречались береза (60 % площадок) и липа  
(50 %). В ярусе B доминантов не было; часто 
встречались липа и рябина (по 60 % площадок), 
ель и крушина (по 50 %). В напочвенном по-
крове помимо борового орляка доминировали 
бореальные хвощ луговой (Equisetum pratense)  
и голокучник обыкновенный (Gymnocarpium 
dryopteris), а также неморальные осока волоси-
стая и земляника мускусная (Fragaria moschata). 
В целом, с учетом напочвенного покрова, высо-
коконстантными видами были древесные виды 
ель, рябина и липа, а также бореальные травы 
вейник тростниковый и костяника наряду с не-
моральным ландышем.  

Биотопы различались по проективному по-
крытию древесного яруса и мохово-лишайнико-
вого ярусов и не различались по покрытию яру-
сов B и C (рис. 5). Покрытие яруса A было 
максимальным в фоновых ельниках (59 ± 5 %; 
ст. ош. здесь и далее) и минимальным в короед-
никах 12 ± 2 % (и в 2019, и в 2023 гг.). Покрытие 
яруса D было минимальным в фоновых ельни-
ках 10 ± 3 %, что значимо отличалось от значе-
ний покрытия на площадках 2023 г. (32 ± 4 %); 
значения 2019 г. значимо не отличались от зна-
чений в остальных биотопах. 

Среднее число видов на площадку (альфа-
разнообразие) во всех изученных биотопах  
во всех ярусах составило 28,6 ± 0,9; максималь-
ное среднее значение наблюдалось в фоновых 
ельниках (32,8 ± 2,0), что было значимо выше, 
чем в короедниках 2019 г. (25,4 ± 1,6), но не от-
личалось от среднего числа видов в короедниках 
2023 г. (28,7 ± 1,1); альфа-разнообразие в коро-
едниках 2019 и 2023 гг. между собой также зна-
чимо не различалось (рис. 6). Эколого-ценотиче-
ская структура биотопов значимо различалась 
только по числу неморальных и боровых видов: 
в напочвенном покрове наибольшее число немо-
ральных видов (13,0 ± 1,2) наблюдалось в фоно-
вых ельниках, что было выше числа немораль-
ных видов в короедниках разных лет (7,2 ± 0,7  
и 8,6 ± 0,7 в 2019 и 2023 гг., соответственно). 
Число боровых видов было максимально в коро-
едниках 2023 г. (1,8 ± 0,2 вида), что было выше, 
чем в фоновых ельниках (0,7 ± 0,2), но значимо 
не отличалось от короедников 2019 г. (1,2 ± 0,2). 
Число видов остальных ЭЦГ в изученных био-
топах значимо не различалось.  
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Рис. 5. Проективное покрытие ярусов растительности по биотопам. На бокс-плотах отмечены  

медиана (линия внутри ящика), 25-й и 75-й перцентили (границы ящика), а также «усы», показывающие 
разброс данных до межквартильного размаха. Выбросы (значения за усами) отображаются точками.  
По оси X – биотопы: 19, 23 – короедники, исследованные в 2019 и 2023 гг., NN – фоновые ельники.  

По оси Y – проценты покрытия по ярусам растительности 

Fig. 5. Projective cover of vegetation layers by biotopes. Boxplots show the median (line inside the box),  
25th and 75th percentiles (box boundaries), and "whiskers" showing the data spread  

up to the interquartile range. Outliers (values outside the whiskers) are shown as dots.  
The X -axis shows biotopes: 19, 23 – bark-beetle affected forests studied in 2019 and 2023,  

NN – background spruce forests. The Y -axis shows the percentage of the cover by vegetation layer 
 

 
Рис. 6. Число видов сосудистых растений по изученным биотопам (Sp), видов неморальной и боровой ЭЦГ 
(Nm, Pn). По оси X – биотопы: 19, 23 – короедники, исследованные в 2019 и 2023 гг., NN – фоновые ельники 

Fig. 6. Number of vascular plant species in the studied biotopes (Sp), nemoral and pine forest ecological-coenotic groups 
(Nm, Pn). X-axis – biotopes: 19, 23 – bark-beetle affected forests studied in 2019 and 2023, NN – background spruce forests 

 
Исследованные биотопы значимо различа-

лись по видовому составу (PERMANOVA:  
P = 0,0001). Две первые оси ординации пред-
ставляли 71 % общей вариации растительности 
(рис. 7); в этих осях в наибольшей степени раз-
личались описания короедников 2019 г. и фоно-
вые ельники заповедника. Растительность коро-
едников, изученная в 2023 г., в большой степени 
объединяла эти два биотопа и отличалась макси-
мальным бета-разнообразием – на ординацион-
ной диаграмме она образовывала наибольшее  
по размаху облако точек. Первая ось представляла 
53 % вариации растительности; наибольшую 

корреляцию она имела с pH (r = 0,92), богат-
ством почвы азотом (0,83), содержанием гумуса 
(–0,62), а также числом неморальных, нитро-
фильных и боровых видов (0,71, 0,64, –0,65, со-
ответственно), а также общим числом видов  
в описаниях (0,6) (рис. 8). Вторая ось представ-
ляла 18 % вариации и имела наибольшую  
корреляцию с влажностью почвы (0,61) и ее гу-
мусированностью (0,60). Биотопы плохо разли-
чались по третьей оси, которая содержала 10 % 
вариации и была, очевидно, связана с другими, 
не исследуемыми в данной работе факторами 
(рис. 7,б).  
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Рис. 7. Результаты неметрического многомерного шкалирования (NMDS) описаний растительности  
в ельниках Приокско-Террасного заповедника, пораженного массовой вспышкой короеда-типогрофа  
2010–2011 гг. Обозначения: 2019, 2023 – площадки на участках, пораженных короедом, исследованные  

в 2019 и 2023 гг.; Picea – площадки в фоновых ельниках, не пораженных короедом-типографом.  
Векторы характеристик окружающей среды, рассчитанные по экологическим шкалам Ландольта [53]:  

R – pH почвы; N – содержание азота в почве; F – увлажнение; W – переменность увлажнения;  
H – содержание гумуса. Векторы видового разнообразия: SR – общее число видов на площадке,  
число видов разных ЭЦГ: Nm – неморальных; Nt – нитрофильных; Br – бореальных; Pn – боровых.  

Три оси NMDS (первая и вторая оси – а; первая и третья – б) представляют 81 % вариации данных; стресс 0,16 

Fig. 7. Results of nonmetric multidimensional scaling (NMDS) of vegetation plots in spruce forests  
of the Prioksko-Terrasny Nature Reserve. Legends: 2019, 2023 – plots in areas affected by the bark beetle, studied 

in 2019 and 2023; Picea – plots in background spruce forests not affected by the bark beetle-typhophorus.  
Vectors of environmental characteristics calculated using Landolt's ecological values [53]: R – soil pH; N – soil 

nitrogen content; F – moisture; W – moisture variability; H – humus content. Species diversity vectors: SR – total 
number of species in a plot, number of species of different ecological-coenotic groups: Nm – nemoral;  

Nt – nitrophilous; Br – boreal; Pn – poor pine forest. The three NMDS axes (the first and second axes – a;  
the first and third onces – b) represent 81% of the data variation; stress 0.16 

 
Неморальные Бореальные Нитрофильные Боровые 

    
Водно-болотные Олиготрофные Лугово-опушечные Общее число видов 

   
Рис. 8. Результаты ординации геоботанических описаний в двух первых осях NMDS  

c наложением (overlayed) числа видов разных ЭЦГ и общего числа видов сосудистых  
растений в напочвенном покрове. Обозначения биотопов те же, что и на рис. 7 

Fig. 8. Results of ordination of vegetation plots in the first two NMDS axes  
with overlayed numbers of species of different ecological-coenotic groups and the total number  

of vascular plant species in the ground cover. Biotope legends are the same as in Fig. 7 
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Разделение всей совокупности геоботаниче-
ских описаний на биотопы объясняло всего 8 % 
вариации состава растительности на площадках 
(табл. 1). Добавление в качестве линейных пре-
дикторов экологических характеристик площа-
док увеличило процент объясненной дисперсии 
до 43. Максимальный вклад вносили гумусиро-
ванность почвы и ее увлажнение (вместе 22 %) – 
показатели, которые имели достаточно высокую 

корреляцию со второй осью ординации, а фак-
торы, скоррелированные с первой осью (pH 
почвы и ее богатство азотом), объясняли 9 % ва-
риации растительности. Полученный результат 
небольшого вклада биотопов в вариацию расти-
тельности при довольно существенном суммар-
ном вкладе оцененных экологических факторов 
свидетельствует о разнообразии экологических 
условий внутри изученных биотопов.  

Таблица 1 

Значимые эффекты экологических характеристик и типа биотопа на вариацию состава 
растительности на геоботанических площадках по результатам пермутационного  

многомерного анализа вариации PERMANOVA, основанного на расстоянии Брея – Кертиса 

Table 1 

Significant effects of ecological characteristics and biotope type on variation of species  
composition on vegetation plots based on the results of a permutational multivariate  

analysis of variance (PERMANOVA) based on the Bray–Curtis distance 

Показатель Число степеней 
свободы 

Сумма 
квадратов R2 F статистика P-значение 

Биотоп 2 1,98 0,076 6,73 0,0001 
Гумусированность почвы 1 3,62 0,138 24,63 0,0001 
Увлажнение почвы 1 2,18 0,083 14,83 0,0001 
Реакция (pH) почвы 1 1,19 0,045 8,08 0,0001 
Богатство почвы азотом 1 1,02 0,039 6,96 0,0001 
Освещенность 1 0,79 0,030 5,39 0,0001 
Переменность увлажнения 1 0,54 0,021 3,68 0,0003 
Остатки модели 101 14,86 0,567   
Общая вариация 109 26,19 1   

 
Более высокие значения увлажнения почвы 

для фоновых ельников (рис. 9) можно объяснить 
наличием в них естественных окон распада дре-
востоя, которые создают мозаику местообита-
ний с ямами ветровально-почвенных комплек-
сов, в которых произрастают влаголюбивые 
виды растений [64]. Шкала гумусированности 
почв Э. Ландольта, как было показано ранее 
[65], хорошо коррелирует с содержанием угле-
рода в почве. Высокие значения по этой шкале 
характерны для бореальных и боровых трав, па-
поротников и кустарничков, и в нашем исследо-
вании градиент увеличения числа бореальных  
и боровых видов растений на диаграмме до не-
которой степени совпадает с градиентом гуму-
сированности почв. Переменность увлажнения 
слегка выше в короедниках, описанных в 2023 г., 
что коррелирует с высокой вариацией расти-
тельности и экологических условий на площад-
ках этого биотопа. Значения pH почвы выше в 
фоновых ельниках, что можно объяснить увели-
чением кислотности (более низкими значениями 
pH) при катастрофических увеличениях опада и 

отпада елей после массовых вспышек короеда-
типографа. Более низкие характеристики осве-
щенности в фоновом ельнике хорошо объясня-
ются более высокими значениями проективного 
покрытия крон в этом биотопе. Поскольку эко-
логическое разнообразие внутри биотопов  
довольно высокое, то во всех биотопах есть пло-
щадки, более богатые почвенным азотом,  
с большим числом неморальных и нитрофиль-
ных видов, и наоборот, площадки с менее бога-
тыми условиями, более высокой долей бореаль-
ных и боровых видов. Следует учитывать, что 
оценки по экологическим шкалам являются опо-
средованными характеристиками среды, зависи-
мыми от видового состава растительности. Вме-
сте с тем, прямые измерения почвенных 
характеристик в целом подтверждают их высо-
кую вариабельность в лесах, нарушенных коро-
едом [66], в том числе резкое увеличение кон-
центраций растворимых форм азота и фосфора, 
повышение концентраций катионов кальция, 
магния, калия, общей емкости катионного об-
мена в почве на нарушенном участке [67]. 
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Рис. 9. Экологические характеристики биотопов по шкалам Ландольта:  

F – увлажнение; H – содержание гумуса; W – переменность увлажнения; R – pH почвы;  
L – освещенность; N – содержание азота в почве. По оси X – биотопы: 19, 23 – короедники,  

исследованные в 2019 и 2023 гг., NN – фоновые ельники. По оси Y – баллы по экологическим шкалам 

Fig. 9. Ecological characteristics of biotopes according to Landolt values: 
F – moisture; H – humus content; W – moisture variability; R – soil pH; L – illumination;  

N – soil nitrogen content. The X-axis shows biotopes: 19, 23 – bark-beetle affected forests, studied in 2019  
and 2023, NN – background spruce forests. The Y-axis shows scores according to the ecological scales 

 
Как было сказано выше, по ординационной 

диаграмме максимальное бета-разнообразие 
наблюдалось для короедников, исследованных  
в 2023 г. Вместе с тем, вследствие достаточно 
большого числа площадок в наиболее разнооб-
разном биотопе 2023 г., среднее внутригруппо-
вое расстояние между площадками во всех био-
топах было одинаковым (0,7 ± 0,1); дисперсия 
видового состава в анализируемых группах опи-
саний была однородная (P = 0,51 по betadisper). 

Общее число видов (видовое богатство, 
гамма-разнообразие) по биотопам составило 
135, 183 и 145 видов сосудистых растений  
для короедников, обследованных в 2019 и 2023 гг. 
и фоновых ельников, соответственно (размеры 
выборок – 28, 62 и 20 геоботанических описа-
ний). Анализ кривых накопления с интерполя-
цией и экстраполяцией показал, что по общему 
числу видов лидировал биотоп короедников, ис-
следованных в 2023 г. (рис. 10,а,в), а по индексу 
разнообразия Шеннона, увеличивающему роль 
видов с малым обилием, значимо выше оказа-
лось гамма-разнообразие в фоновых ельниках 
(рис. 10,б,г).  

Таким образом, после массового поражения 
короедом-типографом ельников ПТЗ в короед-
никах 2019 г. сначала уменьшилось альфа-  
и гамма-разнообразие растительности, а в 2023 г. 

за счет увеличения разнообразия микроместо-
обитаний (бета-разнообразия) видовое богатство 
короедников значимо увеличилось. Однако мак-
симальное гамма-разнообразие по индексу 
Шеннона, учитывающему обилие видов, наблю-
далось в ельниках, не затронутых короедом- 
типографом. В фоновых ельниках разнообразие 
достигалось за счет естественного разнообразия 
микроместообитаний и некатастрофической ди-
намики лесных сообществ. Сравнение индика-
торных видов трех анализируемых биотопов 
подтвердило эти выводы. 

Общее число индикаторных видов, специ-
фичных для анализируемых биотопов по ча-
стоте встречаемости и обилию (P < 0,05), было 
по 6 для короедников в 2019 и 2023 г. и 31 для 
фоновых ельников. По принадлежности к ЭЦГ 
в 2019 г. индикаторными видами были 3 боре-
альных (с малиной во главе списка), по одному 
нитрофильному, лугово-опушечному и инва-
зивному виду (табл. 2). В 2023 г. наблюдалось 
выравнивание эколого-ценотической струк-
туры сообщества – индикаторными видами 
были 3 бореальных и 3 неморальных вида.  
В фоновых ельниках индикаторными видами 
являлись 3 бореальных, 14 неморальных, 9 нит-
рофильных, 4 лугово-опушечных и 1 водно- 
болотный вид.  
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Рис. 10. Кривые разрежения-экстраполяции (а, б) и зависимости видового разнообразия от полноты  
выборки (в, г) с 95 % доверительными интервалами для исследованных сообществ. По оси X – размер (а, б)  

и полнота (в, г) выборки. По оси Y – видовое богатство (а, в) и экспонента индекса Шеннона (б, г).  
Сплошные линии соответствуют интерполяции, пунктирные – экстраполяции. Site 1, 2, 3 – короедники, 

исследованные в 2019 и 2023 гг., и фоновые ельники; n = 28, 62, 20 

Fig. 10. Rarefaction-extrapolation curves (а, б) and the dependence of species diversity on sample  
completeness (в, г) with 95% confidence intervals for the studied communities. The X -axis shows sample size (а, б) 

and completeness (в, г). The Y -axis shows species richness (а, в) and the Shannon exponent (б, г).  
Solid lines correspond to interpolation, dashed lines to extrapolation. Sites 1, 2, 3 – bark-beetle affected forests 

studied in 2019 and 2023, and background spruce forests; n = 28, 62, 20 

Таблица 2 

Индикаторные виды короедников, обследованных в 2019, 2023 гг.,  
и фоновых ельников ПТЗ со значением IndVal более 20 

Table 2 

Indicator species of bark-beetle affected forests surveyed in 2019 and 2023, and background spruce 
forests of the Prioksko-Terrassny State Nature Biosphere Reserve with an IndVal value greater than 20 

ЭЦГ Латинское название вида IndVal 
1 2 3 

Короедники, исследованные в 2019 г. 
BrNt Rubus idaeus 41,5 
Br Calamagrostis arundinacea 37,6 
Ad Impatiens parviflora 34,9 

Короедники, исследованные в 2023 г. 
Nm Convallaria majalis 42,4 
Nm Quercus robur 38,8 
Nm Trientalis europaea 35,8 
Br Maianthemum bifolium 35,4 
Br Sambucus racemose 33,1 
Br Vaccinium myrtillus 27,8 

Фоновые ельники 
Br Picea abies 49,5 
Nm Ranunculus cassubicus 39,5 
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Окончание табл. 2 

End of Table 2 

1 2 3 
Nm Tilia cordata 39,5 
Md Galium intermedium 34,6 
Nm Lathyrus vernus 33,9 
Nm Ajuga reptans 31,6 
Nm Viola mirabilis 30,9 
Nt Padus avium 29,9 
Nm Paris quadrifolia 27,7 
Nm Aegopodium podagraria 27,2 
Nm Euonymus verrucose 27,2 
Nm Viburnum opulus 24,8 
Nt Filipendula ulmaria 22,9 
Nt Cirsium oleraceum 21,8 
Nm Mercurialis perennis 21,1 
Nm Equisetum hyemale 20 

 
Результаты геоботанических обследований 

разных лет свидетельствуют, что катастрофиче-
ское нарушение в виде массовой вспышки раз-
множения короеда-типографа в ельниках ПТЗ 
привело сначала к выравниванию экологиче-
ских условий в нарушенных насаждениях, что 
вызвало увеличение числа доминантных и высо-
коконстантных видов растений в напочвенном 
покрове короедников при меньшем числе в них 
специфичных индикаторных видов (которые  
в основном были индикаторами нарушений).  
С течением времени экологические условия  
на пораженных участках стали изменяться в сук-
цессионном направлении – увеличении доли сна-
чала боровых, потом неморальных и бореальных 
видов растений. При общем сукцессионном 
направлении конкретные условия восстанови-
тельной динамики были достаточно разнообраз-
ными, что привело к увеличению общего бета-
разнообразия нарушенных участков и увеличе-
нию видового богатства территории. Вместе  
с тем не нарушенные короедом ельники демон-
стрировали общее наиболее высокое разнообра-
зие, оцениваемое по индексу Шеннона, за счет 
внутриценотических процессов и сохранения 
высокого числа специфических внутрилесных 
неморальных, нитрофильных и бореальных ви-
дов растений. При общем бореально-немораль-
ном облике напочвенного покрова изученных 
сообществ ель и липа одинаково доминировали 
в подросте нарушенных сообществ, но ель 
встречалась чаще липы в восстановляющихся 
после нарушения лесах.  

Наши результаты в целом совпали с наблю-
дениями, описанными в летописях природы 
ПТЗ за 2010–2024 гг.: после массовой вспышки 
размножения короеда-типографа и выпадения 
елового древостоя в напочвенном покрове 

наблюдалось достаточно долгое доминирование 
орляка и малины, сохранение основных боре-
альных видов и появление нитрофильных видов 
при кодоминировании в подросте ели и липы. 
Анализ геоботанических описаний разных лет 
позволил дополнить наблюдения выводом, что  
к 2023 г. была достигнута достаточная высокая 
степень восстановления флоры еловых лесов, 
при этом фоновые ельники, не затронутые 
вспышкой размножения короеда-типографа, со-
храняли богатую внутрилесную флору. Полу-
ченные результаты о достаточном быстром  
и уверенном восстановлении еловых и смешан-
ных хвойно-широколиственных лесов после 
вспышки массового размножения короеда-типо-
графа подтвердили результаты, полученные ра-
нее в России [23, 68] и Центральной Европе  
[69–72]. В целом, естественное возобновление 
лесов может рассматриваться как эффективный 
путь для достижения целей лесовосстановления 
после массового поражения лесов насекомыми. 
Вместе с тем, как показывают исследования  
[73, 74], интенсивность реакции и типы затрону-
тых растительных сообществ варьируются в за-
висимости от вида насекомых, типа леса и вре-
мени, прошедшего с момента вспышки.  

 
Заключение 

 
По данным дешифрирования серий спутни-

ковых снимков 2017–2023 гг., общая площадь 
прогалин-короедников, образовавшихся на тер-
ритории Приокско-Террасного заповедника по-
сле выпадения еловых лесов в результате 
вспышки Ips typographus L. 2010–2011 гг., соста-
вила 104,12 га (2,2 % от общей лесной площади 
Приокско-Террасного заповедника). Короед-
ники в большинстве своем, в том числе наиболее 
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крупный участок в квартале 36, образовались 
вне выделов, отмеченных лесной таксацией 
1999 г. как ельников; они затрагивали главным 
образом выдела на водоразделах, отмеченные 
как насаждения с доминированием сосны  
и, реже, березы. Этот результат косвенно свиде-
тельствует о недоучете в ходе таксации скоро-
сти сукцессии – смены сосновых боров ельни-
ками. Одновременно, значительные площади 
ельников (и указанные в таксации, как ельники) 
не были затронуты вспышкой Ips typographus L., 

это, прежде всего, еловые леса, расположенные 
во влажных биотопах в долинах малых рек. 

После массовой вспышки размножения коро-
еда-типографа и выпадения древостоя наблю-
дали первоначальное снижение разнообразия 
растительности, за которым через 13 лет после-
довало восстановление альфа-, бета- и гамма- 
разнообразия. Таким образом, вспышка коро-
еда-типографа в заповеднике в итоге не привела  
к снижению биоразнообразия лесов с доминиро-
ванием ели. 
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