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В статье дан краткий анализ получивших широкую известность работ, содержащих доказательства
накопления углерода в старовозрастных лесах. Проведенный анализ современного состояния про-
блемы позволяет сделать вывод о том, что старовозрастные леса продолжают накапливать углерод.
Представлена карта старовозрастных лесов России, идентифицированных на основе возраста дре-
востоя, превышающего 200 лет, с использованием данных дистанционного зондирования, и обсуж-
даются оценки пулов углерода в этих лесах. Согласно полученным оценкам, площадь старовозраст-
ных лесов России составляла 163 млн га по состоянию на 2021 г., а запасы углерода в фитомассе до-
стигли 7.33 млрд т при вкладе лиственничных лесов и лиственничных редколесий 86%. Показано,
что важнейшей причиной неопределенностей в оценках циклов углерода в старовозрастных лесах
является неопределенность самого понятия “старовозрастные леса”. Старовозрастные леса мозаич-
ного строения Москворецко-Окской равнины накопили больше азота и углерода в почвах, чем леса
на более ранней стадии сукцессии с невыраженной мозаичностью (в среднем около 80 т/га против
60 т/га в 30-сантиметровом слое). Старовозрастные пихто-буковые мертвопокровные леса Северо-
Западного Кавказа, древостой которых отличается самой высокой в России и Европе продуктивно-
стью и высокими запасами углерода в древостое, характеризуются низкими запасами углерода в
почвах по сравнению с лесами на более ранней стадии развития (в среднем 58 т/га против 99 т/га в
30-сантиметровом слое). Это объясняется низким качеством опада бука и пихты и отсутствием вы-
раженной оконной мозаики, что препятствует заселению светолюбивых видов растений, в том чис-
ле с высоким качеством опада. Показано, что, наряду с микроорганизмами, необходимо учитывать
таких агентов разложения, минерализации и гумификации, как дождевые черви, которые играют
ключевую роль в циклах углерода. Запасы углерода в подстилке северотаежных еловых лесов на по-
рядок выше, чем в хвойно-широколиственных; в подстилке и в минеральном слое 0–30 см в сумме
запасы углерода под кронами деревьев ели около 200 лет оказались значительно выше, чем в меж-
кроновых пространствах, и превышали 80 т/га.
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ВВЕДЕНИЕ

В экологии и лесоведении довольно длитель-
ное время существовало представление о том, что
старовозрастные леса перестают накапливать уг-
лерод, то есть являются углероднейтральными
(Odum, 1969). Однако в последние пятнадцать лет
появились результаты исследований, свидетель-
ствующих о том, что эти леса продолжают накап-
ливать углерод. Обсуждение вопроса накопления
углерода старовозрастными лесами активизиро-
валось с 2006 г., когда в журнале Nature появилась
статья, в которой авторы (Zhou et al., 2006) пока-

зали, что в верхнем 20-сантиметровом слое почв
старовозрастных лесов на юге Китая атмосфер-
ный углерод в период с 1979 по 2003 г. аккумули-
ровался с довольно высокой скоростью – в сред-
нем 0.61 т на га в год. Результаты этого исследова-
ния показали, что в подземной сфере этих лесов
идут процессы накопления углерода, и позволили
усомниться в правомерности доминирующей
концепции баланса между процессами поглоще-
ния и дыхания в старовозрастных лесах. В 2008 г.
появилась статья С. Люиссарта с соавторами в
этом же журнале (Luyssaert et al., 2008), в которой
было показано, что леса, возраст древостоев ко-
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торых варьировал от 15 до 800 лет, накапливают
углерод, то есть чистый углеродный баланс лесов
с учетом вклада почвы носит положительный ха-
рактер во всех лесах, в том числе старовозраст-
ных. В 2021 г. также в журнале Nature П. Гундерсен
и его коллеги (Gundersen et al., 2021) опубликовали
статью, в которой утверждали о несоответствиях
между независимыми данными, которые исполь-
зовали они, и результатами измерений потоков,
представленными в работе С. Люиссарта с соав-
торами 2008 г., и сделали заключение о завыше-
нии оценок поглощения парниковых газов в дан-
ной работе.

Цель данной статьи – (1) дать краткий анализ
получивших большую известность работ, содер-
жащих доказательства накопления углерода в ста-
ровозрастных лесах, (2) идентифицировать и
представить карту старовозрастных лесов России
на основе возраста древостоя, превышающего 200
лет, (3) на примере модельных объектов сравнить
пулы углерода в древостое и почвах хвойно-ши-
роколиственных лесов на разных стадиях сукцес-
сии и в почвах северотаежных еловых лесов с уче-
том их мозаичности.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Объектами наших исследований послужили

старовозрастные леса России. Поскольку в дис-
куссиях о накоплении углерода под старовозраст-
ными лесами понимают объекты, на которых воз-
раст древостоя превышает 200 лет, нами впервые
проведено выделение и картографирование таких
лесов в России (рис. 1). Построение карты воз-
раста лесов России основано на использовании
временных рядов спутниковых данных, получен-
ных системой дистанционного зондирования
Земли Terra-MODIS за период 2001–2021 гг.
Оценка возраста лесов основана на использова-
нии предварительно построенных по данным
ДЗЗ временным рядам карт удельного запаса
стволовой древесины и преобладающих пород
лесных насаждений (Барталев, 2022; Барталев и
др., 2016). На первом этапе эти данные вместе с
цифровой моделью рельефа и значениями спек-
трального коэффициента отражения в красном и
ближнем инфракрасном диапазонах, соответ-
ствующими сезонному максимуму нормализо-
ванного разностного индекса, используются для
определения класса бонитета лесов. Оценка бо-
нитета насаждений осуществлялась на основе
множественной непараметрической регрессии
методом случайных лесов, построенной с исполь-
зованием в качестве опорных данных репрезента-
тивной выборки таксационных выделов. Полу-
ченная карта классов бонитета лесов позволила
оценить возраст насаждений на основе дистанци-
онных оценок удельного запаса стволовой древе-
сины и таблиц хода роста лесов (Швиденко и др.,

2008), описывающих связь их возраста с запасом
лесов при известных значениях их породы и клас-
са бонитета. Описанный подход позволяет по
значениям запаса, бонитета и преобладающей
породы однозначно установить возраст лесов.

При создании карты в качестве топографиче-
ской основы использована глобальная карта ESRI
World Topographic Map, включающая админи-
стративные границы, города, водные объекты,
физико-географические особенности, заповед-
ные территории, автомобильные и железные до-
роги, растительный покров и рельеф1. Дополни-
тельно на карте в виде диаграмм представлены
доли площадей преобладающих пород старовоз-
растных лесов в границах федеральных округов
РФ. Даны оценки запасов углерода в древесной
растительности старовозрастных лесов.

Также представлены результаты оценок запа-
сов углерода в северотаежных еловых лесах и
хвойно-широколиственных лесах на разных ста-
диях сукцессий, включая старовозрастные леса,
на модельных примерах из нескольких регионов в
европейской части России.

Для северотаежных лесов приводятся резуль-
таты исследований запасов азота и углерода в
почвах сохранившихся старовозрастных (старше
200 лет) еловых лесов на северо-западе России
(Мурманская область). Детальные описания объ-
ектов даны ранее (Орлова и др., 2015). В данной
статье приводятся оценки по запасам почвенного
углерода для наиболее распространенных ельни-
ков этого региона, формирующихся в автоморф-
ных ландшафтах – ельников кустарничково-зеле-
номошных. При отборах почв учитывается мозаич-
ное строение этих объектов, выделены 3 элемента
мозаики: межкроновые кустарничково-зелено-
мошные, подкроновые пространства под дере-
вьями ели около 200 лет с кустарничково-зелено-
мошным напочвенным покровом, подкроновые
мертвопокровные пространства под елями стар-
ше 200 лет. Почвы представлены подзолами (Car-
bic Albic Podzols (Arenic)) на моренных отложени-
ях. Для каждого элемента мозаики и каждого го-
ризонта/слоя анализ проведен для 5 смешанных
образцов, каждый из которых состоял из 5 инди-
видуальных. Таким образом, приведены резуль-
таты для 75 профилей, по 25 для каждого элемента
мозаики.

Объекты хвойно-широколиственных лесов
представлены горными и равнинными лесами.
Объекты, представляющие старовозрастные ма-
лонарушенные хвойно-широколиственные леса
Северо-Западного Кавказа, выбраны в верховьях
р. Белой (Кавказский биосферный заповедник,
пос. Гузерипль (Республика Адыгея)). Эти леса

1 https://www.arcgis.com/home/item.html?id=30e5fe3149c34df
1ba922e6f5bbf808f (дата обращения 15.10.2022).
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характеризуются отсутствием следов рубок и по-
жара (нет следов углей в почве). Максимальный
возраст деревьев пихты Abies nordmanniana дости-
гает 450 и более лет, а бука Fagus orientalis превы-
шает 200 лет. По эколого-фитоценотической
классификации эти леса относятся к пихто-буко-
вому мертвопокровному типу леса. Более подроб-
ная характеристика этих лесов и лесов на более
ранних стадиях развития дана ранее (Аккумуля-
ция …, 2018; Шевченко и др., 2019). Объекты на
более ранних стадиях восстановительной сукцес-
сии, которые рассматриваются в сравнении со
старовозрастными малонарушенными лесами,
располагаются на территории Апшеронского лес-
ничества Краснодарского края. Более подробные
описания даны ранее (Аккумуляция …, 2018).
Преобладающим типом почвы Северо-Западного
Кавказа являются буроземы, разной степени вы-
раженности глеевого процесса (Dystric Cambisols)
на элювии глинистых сланцев.

Равнинные хвойно-широколиственные леса
доминирующих типов исследовали на террито-
рии Валуевского лесопарка (Москворецко-Ок-
ская равнина, Новомосковский административ-
ный округ Москвы). Выбраны леса на разных ста-
диях сукцессии: березово-липовые, липовые и

елово-широколиственные. Более подробные
описания объектов исследования даны ранее
(Аккумуляция …, 2018). Преобладающий тип
почв – дерново-подзолистые (Albic Retisols) на
покровном суглинке, подстилаемым мореной.

Отбор образцов почв хвойно-широколиствен-
ных лесов проводили как по регулярной сетке
(Аккумуляция …, 2018), так и с учетом основных
элементов мозаики, а именно, подкроновые про-
странства различных доминирующих древесных
пород. В каждом типе леса в 2016 г. закладывали
по три пробные площади размером 50 × 50 м, на
которых в опорных разрезах и прикопках (с ис-
пользованием почвенного бура) отбирали образ-
цы основных генетических горизонтов почв с
указанием мощности горизонтов. В 2019 г. в лесах
Москворецко-Окской равнины и Северо-Запад-
ного Кавказа дополнительно отобраны почвы
под доминирующими древесными растениями
(подкроновые пространства древесных растений
разных видов), в которых заложены прикопки до
глубины 30 см (слой с наиболее динамично меня-
ющимися свойствами) и отобраны смешанные
образцы верхних горизонтов почв для оценки ва-
риабельности запасов углерода в верхних мине-
ральных горизонтах.

Рис. 1. Старовозрастные леса России, 2021 г.
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Для определения содержания азота и углерода в
почвах усредненные образцы в лабораторных усло-
виях высушивали, просеивали через сито 2 мм, ана-
лизировали фракцию <2 мм согласно междуна-
родным стандартам. Содержание азота и углерода
определяли на CHN-анализаторе (ЕА 1110
(CHNS-O)).

Для определения плотности минеральных гори-
зонтов в почвенных разрезах фиксировали мощ-
ность основных генетических горизонтов и отби-
рали образцы на плотность с примерных глубин
0–5, 5–15 и 15– 30 см бюксом 100 см3. Отдельно
учитывали самый верхний органоминеральный
горизонт, который располагается сразу под по-
стилкой, поскольку, являясь переходным от под-
стилки к гумусовому горизонту, этот слой содер-
жит много органического вещества и вносит
большой вклад в общие запасы углерода. Для
определения плотности сложения почвы исполь-
зовали буровой метод Качинского. В лаборатор-
ных условиях из образцов почв удаляли корни,
образцы высушивали до абсолютно сухого состо-
яния при 105°C и взвешивали.

При оценке запасов углерода для расчета плот-
ности учитывали скелетность почв (содержание
частиц размером >2 мм) путем разделения образ-
цов на фракции просеиванием через сито. Запасы
углерода в минеральных слоях рассчитывали пу-
тем умножения плотности слоя (г/см3), оценен-
ной с учетом доли мелкозема, на содержание уг-
лерода и мощность минерального слоя.

Почвенную макрофауну исследовали путем
раскопки и ручного разбора почвенных проб пло-
щадью 25 × 25 см2, глубиной 30 см в летне-осен-
ние сезоны 2016, 2017 и 2019 гг. Количественные
учеты в 2016–2017 гг. проведены по регулярной
сети без учета лесных микросайтов, в 2019 – с уче-
том лесной мозаичности (подкроновые простран-
ства доминирующих видов деревьев, “окна” – про-
рывы в пологе леса). Кроме того, проведен фау-
нистический учет дождевых червей в валеже.
Всего в лесах Москворецко-Окской равнины
отобрано 111 образцов, в лесах Северо-Западного
Кавказа – 234. Дождевых червей фиксировали в
96% спирте. Видовую идентификацию проводили
по определителю Т.С. Всеволодовой-Перель
(1997). Морфо-экологические группы дождевых
червей классифицировали согласно Т.С. Перель
(1979). Биомассу определяли путем взвешивания
фиксированных червей с наполненным кишечни-
ком.

КРАТКИЙ АНАЛИЗ РАБОТ, СОДЕРЖАЩИХ 
ДОКАЗАТЕЛЬСТВА НАКОПЛЕНИЯ 

УГЛЕРОДА В СТАРОВОЗРАСТНЫХ ЛЕСАХ
Секвестрированный углерод запасается в жи-

вых тканях растений и медленно разлагающемся

органическом веществе почв, включая подстил-
ку. Согласно данным ФАО (FAO, 2020), в мире
насчитывается не менее 1.11 млрд га так называе-
мых первичных лесов, то есть 27% от общей пло-
щади лесов мира, которая составляет 4.06 млрд га.
Более половины (61%) первичных лесов мира
приходится в совокупности на три страны: Брази-
лию, Канаду и Россию. По оценкам C. Люиссарта с
соавторами (Luyssaert et al., 2008), леса бореальной и
умеренной зон Северного полушария (6 × 108 га, то
есть около половины первичных лесов, большая
часть которых находится в России и Канаде) погло-
щают в среднем около 1.3 гигатонн углерода в год.

Значительная часть вопросов, поднятых
П. Гундерсеном с соавторами (Gundersen et al.,
2021), все еще, действительно, требует дальней-
шего изучения, но в целом не опровергает выво-
дов о том, что старовозрастные леса служат сто-
ком углерода. Анализ проведенных ими данных
показывает, что старовозрастные леса продолжа-
ют накапливать углерод, хотя и не с такой высо-
кой скоростью, как показано в работе С. Люис-
сарта с соавторами (1.6 ± 0.6 Мг C га–1 год–1 про-
тив 2.4 ± ± 0.8 Мг C га–1 год–1).

Известно, что скорость поглощения углекис-
лого газа лесами из атмосферы зависит от клима-
та и обеспеченности лесных растений азотом.
Один из основных аргументов в пользу завыше-
ния оценок в работе С. Люиссарта с соавторами,
который приводится в статье П. Гундерсена с со-
авторами, – это стехиометрические соотношения
между углеродом (C) и азотом (N). Как известно,
эти элементы тесно связаны между собой в орга-
ническом веществе, а соотношения между ними
являются тканеспецифичными. Ссылаясь на ис-
следование 2006 г. Ф. Дэнтенера с соавторами
(Dentener et al., 2006), согласно результатам которо-
го в большинстве регионов мира выпадения азота из
атмосферы не превышают 10 кг га–1 год–1, П. Гун-
дерсен с соавторами заключают, что поддержание
такого высокого уровня поглощения углерода ста-
ровозрастными лесами, установленного в работе
С. Люиссарта с соавторами, невозможно, поскольку
для этого необходимо около 50 кг N га–1 год–1. Одна-
ко в работе Ю. Янга с соавторами (Yang et al., 2011)
на основе анализа результатов более сотни иссле-
дований показано, что леса в ходе развития обла-
дают способностью по мере возрастания пула уг-
лерода одновременно накапливать в живой фито-
массе, опаде и подстилке более 22 кг N га–1 год–1.
Существует еще много неопределенностей в
оценках цикла азота, на которые обращает вни-
мание С. Люиссарт с соавторами (Luyssaert et al.,
2021), а именно, прайминг-эффект, химическое
выветривание азота из осадочных пород, рецик-
линг азота микроорганизмами, азотфиксация.

С нашей точки зрения, важнейшей причиной
неопределенностей в оценках циклов углерода в
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старовозрастных лесах является неопределен-
ность самого понятия “старовозрастные леса”. В
ходе разработки систем добровольной лесной
сертификации предложена концепция лесов вы-
сокой природоохранной ценности (ЛВПЦ).
ЛВПЦ – леса, имеющие выдающееся или ключе-
вое значение в связи с их высокой экологической,
социально-экономической, ландшафтной цен-
ностью или ценностью для сохранения биоразно-
образия2. Среди ЛВПЦ выделяется 6 типов, в том
числе и малонарушенные лесные территории
(МЛТ). Для отнесения к МЛТ лесной участок дол-
жен соответствовать следующим требованиям: от-
сутствует существенное влияние человека; отсут-
ствуют объекты инфраструктуры; минимальная
площадь участка составляет не менее 50 тыс. га (Ат-
лас …, 2003; Журавлева и др., 2016). Выделение и
защита МЛТ от рубок с использованием механиз-
мов лесной сертификации имело большое приро-
доохранное значение, особенно в бореальных ле-
сах. Однако в эти требования МЛТ не входит та-
кая характеристика, как возраст древостоя. В
экологических исследованиях используют раз-
ные подходы для отнесения лесов к старовозраст-
ным (Old-Growth …, 2005; Wirth et al., 2009),
включая особенности структуры и возраст древо-
стоя, биологическое разнообразие, историю при-
родопользования и др. Например, при подготов-
ке базы данных о первичных лесах Европы авто-
ры исходили из представлений об МЛТ, но при
этом относили леса к первичным, если признаки
прежнего антропогенного воздействия не отме-
чены к 60–80-летнему возрасту древостоя (Sabati-
ni et al., 2021). В нашей работе при отнесении ле-
сов к старовозрастным исходили из ключевых
биологических особенностей деревьев и специ-
фики сукцессионной динамики лесных экоси-
стем. Так, к возрасту 150–200 лет, при наличии ис-
точников семян, позднесукцессионные виды дере-
вьев (Picea abies, Tilia cordata, Acer platanoides и др.)
внедряются в лесные экосистемы и формируют
популяции с полночленными онтогенетически-
ми спектрами и устойчивым оборотом поколений
у большинства видов (Восточноевропейские …,
2004а, б; Сукцессионные …, 1999; European …,
2017). Эта биологическая особенность определи-
ла возраст 200 лет и более как критерий для отне-
сения лесов к старовозрастным.

При этом важно заметить, что отнесение лесов
к старовозрастным по возрасту древостоя хотя и
необходимо, но недостаточно. Старовозрастные
леса, идентифицированные по возрасту древостоя,
могут быть разделены на две группы: (1) леса моза-
ичного строения с выраженными признаками
оконной динамики, ветровально-почвенных ком-
плексов (ВПК); (2) леса с невыраженными/отсут-
ствующими признаками оконной динамики. При-

2 https://hcvf.ru/ru (дата обращения 15.10.2022).

надлежность лесов к одной из этих групп, безуслов-
но, отражается на их способности поглощать и
накапливать углерод в основных пулах. При изуче-
нии параметров циклов углерода и азота в почвах
старовозрастных лесов часто не учитывается их мо-
заичное строение, что приводит к неадекватным
оценкам цикла углерода. К элементам мозаики,
то есть элементарным единицам лесного биогео-
ценотического покрова и его отдельных компо-
нентов, можно отнести лесные элементарные
почвенные ареалы В.М. Фридланда (1986), лесную
парцеллу Н.В. Дылиса (1969), ценобиотическую
микрогруппировку Л.Г. Раменского (1938), тессеру
Ханса Йенни (Jenny, 1958), тессеру Л.О. Карпачев-
ского (1977), элементарный биогеоценотический
ареал (ЭБГА) М.А. Орловой (2013). Подробный
анализ этих единиц дан нами ранее в (Орлова,
2013). Значительная часть современного лесного
покрова сформировалась в результате длительного
антропогенного воздействия, связанного с сельско-
хозяйственным освоением территорий (распашка,
выпас, сенокошение), сплошными рубками, пожа-
рами, лесохозяйственными мероприятиями (созда-
ние лесных культур, санитарные рубки и рубки ухо-
да) и др. (Восточноевропейские …, 2004а, б; Разно-
образие …, 2012, 2013; European …, 2017). Как
правило, преобразованные леса отличаются ме-
нее значительным возрастом и находятся на ме-
нее продвинутых стадиях восстановительных
сукцессий. При этом на труднодоступных терри-
ториях, где долгое время не было сплошных ру-
бок, пожаров или других катастрофических воз-
действий, еще существуют старовозрастные ма-
лонарушенные леса (Атлас …, 2003; Барталев и
др., 2016; Potapov et al., 2008; Sabatini et al., 2021). В
результате многолетних и разносторонних исследо-
ваний лесными экологами выделены их основные
индикаторы: абсолютная разновозрастность попу-
ляций деревьев; выраженное структурное разнооб-
разие (горизонтальная и вертикальная структура),
высокое таксономическое разнообразие (макси-
мальное видовое богатство, присутствие видов,
различающихся особенностями экологии и био-
логии и др.) и высокое функциональное биораз-
нообразие (Горнов и др., 2018; Лукина и др., 2020;
Методические …, 2010; Смирнова и др., 2006,
2018; Смирнова, Коротков, 2001; Smirnova et al.,
1995). Структурное разнообразие экосистем –
один из важнейших индикаторов, поскольку ха-
рактеризует разнообразие местообитаний для
всех представителей биоты (Биоразнообразие …,
2021; Дылис, 1969; Онипченко, 2014). Выделяют
следующие элементы структуры старовозрастных
лесов: мозаика возрастных парцелл (разного воз-
раста и состава), возникших в результате смерти
одного или нескольких крупных деревьев; мозаи-
ка ветровально-почвенных комплексов разного
возраста; валежник разных стадий разложения;
микроместообитания (микросайты), создавае-
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мые деятельностью животных (Евстигнеев, Гор-
нова, 2017; Afterlife of a tree, 2005; Khanina, Bo-
brovsky, 2021; The mosaic-cycle …, 1991). Однако
необходимо подчеркнуть, что в современном лес-
ном покрове существуют старовозрастные леса с
невыраженной мозаичностью. Такие леса сфор-
мировались в результате специфической истории
природопользования, а также из-за истребления
крупных животных – ключевых лесных видов.
Например, старовозрастные сосняки и ельники
лишайниковые на Кольском полуострове с мощ-
ным лишайниковым покровом, отличающиеся
низким уровнем биоразнообразия. Эти леса воз-
никли в результате многовековой истории приро-
допользования саами, применявших огонь в це-
лях формирования лишайниковых пастбищ для
северных оленей (Roturier and Roue, 2009). Еще
один пример на Северо-Западном Кавказе, где в
отсутствии лесных ключевых видов – зубров (Bi-
son bonasus), сформировались пихтово-буковые
мертвопокровные леса с сомкнутыми древостоя-
ми из бука и пихты, достигающей возраста 450 лет
(Шевченко, 2016). Старовозрастные хвойно-ши-
роколиственные леса Северо-Западного Кавказа
по сравнению с молодыми и средневозрастными
лесами, представляющих раннюю и переходную
стадию одного пространственно-временного ряда
послерубочной демутационной сукцессии (Акку-
муляция …, 2018; Шевченко и др., 2019), характери-
зуются самыми низкими показателями видового
богатства и видовой насыщенности. В молодых
осино-грабовых мелкотравных лесах (возраст дре-
востоя 50–60 лет) обнаружено 76 ± 6.8 видов при
видовой насыщенности 35 ± 3.1 видов/400 м2. В
средневозрастных пихто-грабовых мелкотравных
лесах (90–100 лет) видовое богатство достигает
93 ± 8.1 видов при видовой насыщенности 39 ±
± 4.4 видов/400 м2. В старовозрастных пихто-бу-
ковых мертвопокровных лесах показатель видо-
вого богатства составляет 40 ± 3.8 видов, видовой
насыщенности – 8 ± 1.1 видов/400 м2. Низкие по-
казатели видового богатства и видовой насыщен-
ности в старовозрастных лесах по сравнению с
молодыми и средневозрастными объясняются
высокой сомкнутостью яруса древостоя и, как
следствие, значительным затенением напочвен-
ного покрова, в котором сохраняются только те-
невыносливые виды сосудистых растений и мо-
хообразных.

К лесам с низким уровнем биоразнообразия и
низким качеством растительного опада, активная
фракция которого состоит, в основном, из хвои
лиственницы, относятся и старовозрастные лист-
венничники Центральной и Восточной Сибири,
которые являются результатом регулярных пожа-
ров (Schulze et al., 2012). Огонь ограничивает
внедрение позднесукцессионных видов деревьев
(Abies sibirica и Picea obovata) и препятствует фор-
мированию темнохвойных лесов. Виды рода Larix

могут выдерживать губительное действие пожа-
ров, поскольку обладают толстой корой, которая
защищает камбий (Larch …, 2003).

Важным вопросом для понимания механиз-
мов накопления, разложения и минерализации
органического вещества в старовозрастных лесах
является учет основных агентов этих процессов,
происходящих в почвах. При оценках цикла азо-
та, как и углерода, в старовозрастных, как и дру-
гих лесах, в подавляющем большинстве работ как
основной агент разложения и минерализации
рассматриваются микроорганизмы, но не уделя-
ется должного внимания роли почвенной фауны,
в первую очередь, дождевых червей (Desie et al.,
2020; Lemtiri et al., 2014), особенно в процессах гу-
мификации. Но именно с сокращением биоразно-
образия и биомассы дождевых червей, как группы
“экосистемных инженеров”, связывают деграда-
цию почв вследствие снижения ряда структурно-
биологических характеристик почв (гумусирова-
ность, порозность и др.) (Lavelle, 1997; Lee and
Foster, 1991). Дождевые черви не только способ-
ствуют гумусообразованию, но и обеспечивают
горизонтальную и вертикальную миграцию со-
единений углерода в почвенном профиле в ре-
зультате активной биотурбации. Также дождевые
черви являются важным звеном минерализации
углерода, они вносят прямой и косвенный, ока-
зывая влияние на микроорганизмы, вклад в поч-
венное дыхание. Тем не менее, до сих пор сохра-
няется острая нехватка данных для адекватной
характеристики функциональной роли дождевых
червей в процессах секвестрации и потерь поч-
венного углерода (Garnier et al., 2022; Lemtiri et al.,
2014). В то же время именно почвенную фауну на-
зывают “ключом к новым углеродным моделям”
(Filser et al., 2016). Дискуссионным остается во-
прос о роли дождевых червей в балансе минера-
лизации/секвестрации углерода. Очень часто вы-
воды о преобладании потерь углерода над секве-
страцией строятся на результатах краткосрочных
лабораторных или полевых экспериментов, в ко-
торых также демонстрируются разные результаты
в зависимости от продолжительности экспери-
мента: чем длительнее период измерений, тем
больше оказывается в расчетах вклад червей в се-
квестрацию углерода, чем в почвенное дыхание
(Garnier et al., 2022). Не принимается во внима-
ние сезонная активность, продолжительность
жизни разных групп червей и т.д. В связи с этим
можно утверждать, что все еще остается множе-
ство неопределенностей в оценке роли дождевых
червей в балансе почвенного углерода. Многолет-
ние полевые данные показывают, что деятель-
ность дождевых червей приводит к значительно-
му перевесу в сторону стабилизации углерода по
сравнению с его минерализацией, что создает “уг-
леродные ловушки”, опосредованные дождевыми
червями – earthworm-mediated “C trap” (ECT)
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(Zhang et al., 2013). Почвенные микроагрегаты,
содержащие органическое вещество, благодаря
деятельности дождевых червей оказываются
внутри крупных водоустойчивых макроагрегатов,
что служит защитой от минерализации соедине-
ний углерода микробиотой и может приводить к
повышению общего пула углерода на 22%
(Bossuyt et al., 2005). Исключение дождевых чер-
вей из почвы снижает накопление почвенного
органического углерода на глубине 30–40 см до
75%, что связано с уменьшением указанной доли
водоустойчивых агрегатов (Schmidt et al., 2011).

Дождевые черви вносят значительный вклад в
круговорот питательных веществ в почве, в осо-
бенности в цикл азота (Lavelle and Martin, 1992).
Дождевых червей относят к группе нитролибе-
рантов – почвенных организмов, оказывающих
значительное влияние на миграцию азота (Жу-
ков, 2000; Козловская, 1976), что реализуется, в
первую очередь, благодаря гумификации органиче-
ского вещества в почве. Через популяции дождевых
червей проходит около 40% всего азота, ежегодно
поглощаемого растениями (Битюцкий и др., 2007).
Дождевые черви, как правило, потребляют орга-
ническое вещество с относительно широким со-
отношением C/N и преобразуют его в органиче-
ское вещество с узким C/N (Стриганова, 1968;
McDaniel et al., 2013) В ходе жизнедеятельности
червей происходит экскреция соединений аммо-
ния, мочевины, мочевой кислоты. В эксперимен-
тах с норными червями показано, что содержание
доступного азота в почве увеличивалось на
0.03 мг/кг на каждые 0.1 г биомассы дождевого
червя (Andriuzzi et al., 2016).

Кроме того, дождевые черви способствуют
обогащению почвы азотом за счет собственной
гибели. Показано, что в почвах Центральной Ев-
ропы после естественной смерти дождевых чер-
вей выход азота достигает 24 г/м2, что сопостави-
мо с ежегодной дозой минеральных азотных
удобрений (100–200 кг N на 1 га). Биомасса дож-
девых червей, содержащая 65–75% белка, в почве
быстро разлагается, но азот вымывается не так
быстро, поскольку связывается микроорганизма-
ми (Lee, 1985; Makeschin, 1997). Пищеваритель-
ные ферменты кишечника червей активизируют
как нитрофицирующие, так и аммонифицирую-
щие бактерии. Также происходит уменьшение
соотношения биомассы грибы/бактерии. Возрас-
тание в сотни раз числа бактерий-аммонифика-
торов, после пассажа почвы через пищеваритель-
ный тракт червей, вероятно, происходит за счет
реутилизации бактериями грибной биомассы
(Кайдун, 2018).

Неоднозначны оценки биоразнообразия и
биомассы дождевых червей в ходе естественного
развития лесов. При переходе от молодых ранне-
сукцессионных светлохвойных или мелколист-

венных к старовозрастным позднесукцессион-
ным хвойно-широколиственным лесам, как пра-
вило, происходит повышение таксономического,
функционального разнообразия и биомассы дож-
девых червей (Ганин, Стриганова, 2012; Герась-
кина, 2018; Cavard et al., 2011). Низкое разнообра-
зие и биомасса на ранних этапах сукцессии связаны
с предшествующими нарушениями, запустившими
демутационную сукцессию (рубки, пожары и др.), в
ходе которых прямое и косвенное воздействие
внешних факторов приводит к гибели ряда видов
и групп дождевых червей, а также к нарушению
местообитаний, необходимых для их функциони-
рования. Далее при восстановлении структурного
разнообразия леса (валеж, “окна” – прорывы в по-
логе леса), формирования смешанного древостоя,
продуцирующего наиболее благоприятный в тро-
фическом и топическом отношении опад для са-
профагов – создается мозаика местообитаний,
поддерживающая разнообразие дождевых червей
(Kooch and Haghverdi, 2014; Kuznetsova et al., 2021;
Shevchenko et al., 2021). Принято считать, что фор-
мирование позднесукцессионных темнохвойных
лесов приводит к обедненному составу фауны дож-
девых червей и их низкой биомассе (Акулова и др.,
2017; Перель, 1979; Rozen et al., 2013). Однако по-
следние исследования показывают, что в таких
лесах большая роль в поддержании разнообразия
и биомассы дождевых червей принадлежит напоч-
венному покрову и структурной неоднородности
леса (Гераськина, 2016; Гераськина, Антощенков,
2018; Ashwood et al., 2019; Shevchenko et al., 2021). В
данной статье мы приводим примеры связей био-
массы дождевых червей с запасами азота в почвах
в хвойно-широколиственных лесах на наиболее
продвинутых стадиях сукцессий, чтобы подчерк-
нуть их важную роль в циклах азота и углерода в
старовозрастных лесах.

Следует подчеркнуть, что старовозрастные ле-
са накапливали углерод в древесной растительно-
сти и почвах на протяжении веков, и поэтому оче-
видно, что значительная часть этого углерода
окажется снова в атмосфере, если эти леса будут
нарушены. Поэтому для оценки биогеохимиче-
ских циклов и прогнозов, наряду с оценкой скоро-
сти накопления углерода в старовозрастных лесах,
большое значение имеет оценка современных пу-
лов углерода в этих лесах. Примеры оценки измене-
ний запасов азота и углерода в почвах таежных и
хвойно-широколиственных лесов с учетом возраста
лесов и мозаичности покрова даны в разделе “Ре-
зультаты и обсуждение” представленной статьи.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Площадь старовозрастных (более 200 лет) лесов 
России и запасы углерода в древесной 

фитомассе этих лесов

Проведенные картографические оценки на ос-
нове данных дистанционного зондирования пока-
зали, что площадь старовозрастных лесов России
старше 200 лет составляла 163 млн га по состоянию
на 2021 г. (см. рис. 1, табл. 1). Среди старовозраст-
ных лесов России преобладают лиственничники,
которые доминируют в Дальневосточном и Си-
бирском федеральных округах. В Уральском фе-
деральном округе (ФО), наравне с лиственнични-

ками, представлены сосняки; в Северо-Западном
ФО на севере сохранились старовозрастные сос-
няки и ельники. В Центральном и Приволжском
федеральных округах представлены сосновые
старовозрастные леса. На территории Приволж-
ского, Южного и Северо-Кавказского федераль-
ных округов сохранились старовозрастные дубо-
вые леса на небольшой площади, не превышающей
0.37 млн га. Запасы углерода в древесной фитомассе
старовозрастных лесов достигли 7.33 млрд т
(табл. 2), что составляет 13% от общих запасов уг-
лерода лесов. При этом 86% углерода старовоз-
растных лесов аккумулируется в фитомассе лист-
венничников, 8% – в сосняках и только 3% – в

Таблица 1. Площади формаций старовозрастных лесов по федеральным округам Российской Федерации по со-
стоянию на 2021 г., млн га

Федеральный округ Сосновая Еловая Листвен-
ничная Кедровая Дубовая Буковая Березовая Лиственничное 

редколесье
Кедровый 
стланик

Центральный 0.02 0 0 0 0 0 0 0 0
Северо-Западный 5.00 4.41 0.03 0 0 0 0.13 0.01 0
Приволжский 0.09 0.01 0 0 0.08 0 0 0 0
Южный 0.03 0 0 0 0.17 0 0 0 0
Северо-Кавказский 0.04 0 0 0 0.12 0.02 0 0 0
Уральский 6.77 0.40 5.86 0.11 0 0 0.08 2.27 0.01
Сибирский 1.80 0.10 25.37 0.08 0 0 0.13 16.32 0.23
Дальневосточный 0.07 0.06 41.87 0 0 0 0.01 49.91 1.15

Таблица 2. Площадь старовозрастных лесов и запасы углерода по формациям по состоянию на 2021 г.

Формация лесов Общий запас C, млн т Удельный запас C, т/га Площадь, млн га

Сосновая 600.24 43.35 13.85

Еловая 247.83 49.79 4.98

Пихтовая 0.90 95.42 0.01

Лиственничная 3752.44 51.30 73.15

Кедровая (кедр сибирский) 10.67 56.53 0.19

Дубовая 38.91 105.91 0.37

Буковая 3.26 119.43 0.03

Березовая (береза каменная) 0.14 41.29 0.003

Березовая 16.30 45.93 0.35

Осиновая 0.23 57.89 0.004

Липовая 0.11 52.60 0.002

Кленовая 0.002 131.46 0.00002

Лиственничное редколесье 2596.19 37.90 68.51

Кедровый стланик 57.53 41.41 1.39

Лиственные кустарники 1.96 35.26 0.06
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ельниках. Удельные запасы варьируют от 37 т/га в
лиственничных редколесьях до 106, 119 и 131 т/га
в дубовых, буковых и кленовых лесах соответ-
ственно.

Таким образом, доля старовозрастных лесов
России, в которых возраст древостоя составляет
200 лет и более, составляет около 16%. Эти лесные
экосистемы, в отличие от древостоя, являются
невозобновляемым природным ресурсом. Их не-
возможно восстановить, поскольку недостаточно
знаний об их функционировании, о взаимодей-
ствии различных компонентов этих лесов. Кроме
того, эти леса являются рефугиумами биоразно-
образия и источником восстановления биоразно-
образия всех других лесов.

Запасы углерода в старовозрастных лесах

В лесах Москворецко-Окской равнины в ходе
естественной послерубочной сукцессии запасы
углерода в стволовой живой древесине возраста-
ли от 134 т/га в березово-липовых сообществах до
181 т/га в широколиственно-еловых лесах, воз-
раст которых превышает 100 лет (табл. 3). Древо-
стой этих лесов имеет смешанный состав: доми-
нирует Picea abies, постоянна небольшая примесь
Quercus robur, сохраняются единичные старые де-
ревья Populus tremula и Betula pendula. В подчинен-
ном древесном подъярусе доминирует Picea abies,
встречается Tilia cordata. Ярус подлеска и подроста
хорошо развит, в нем доминирует Corylus avellana
(Аккумуляция …, 2018). При этом запас углерода в
сухой древесине на более продвинутой стадии сук-
цессии, представленной широколиственно-еловы-
ми лесами, составлял в среднем 18.9 т С/га и в три
раза превышал запас на более ранних стадиях.

В почвах этих лесов на продвинутых стадиях
сукцессии запасы азота и углерода выше, чем на
более ранних стадиях (табл. 4). Хотя леса пока
лишь достигли возраста немногим более 100 лет, в
них уже выражены элементы ветровально-поч-
венных комплексов. Таким образом, приведен-
ные примеры равнинных хвойно-широколист-
венных лесов с выраженной мозаикой демон-
стрируют более высокий уровень накопления и
азота, и углерода в почвах, по сравнению с лесами
на ранней стадии развития. В ходе развития этих
лесов происходит накопление углерода как в дре-
востое, так и в почвах.

Запасы углерода в стволах древостоя в молодых
осино-грабовых и средневозрастных пихто-грабо-
вых мелкотравных лесах Северо-Западного Кавказа
составляют в среднем около 120 и 142 т С/га соот-
ветственно (см. табл. 3). При этом запасы углеро-
да в сухой древесине не превышали 8 т С/га. Ста-
ровозрастные малонарушенные пихто-буковые
мертвопокровные леса на Северо-Западном Кав-
казе в верховьях р. Белая относятся к самым вы-

сокопродуктивным лесам России и Европы, и за-
пасы углерода в стволовой древесине в среднем
здесь в три раза выше, чем на менее продвинутых
стадиях сукцессии, на отдельных учетных пло-
щадках запасы превышают 786 т С/га. Таким об-
разом, в старовозрастных пихто-буковых мертво-
покровных лесах Северо-Западного Кавказа про-
исходит значительное депонирование углерода за
счет высокого общего запаса стволовой живой
древесины. Запасы углерода в сухой древесине в
среднем составляли 2.2 т С/га.

Запасы углерода и азота в подстилках лесов
Северо-Западного Кавказа незначительны, ва-
рьировали от 2.5 до 5 т С/га, от 0.11 до 0.2 т N/га.
В минеральных горизонтах почв запасы азота и
углерода достигали высоких уровней в средневоз-
растных смешанных лесах (см. табл. 4): в слое 0–
30 см запасы азота и углерода могли достигать 9 и
112 т/га в подкроновых пространствах светолюби-
вых древесных видов (граб и осина) соответствен-
но. Однако в лесах, сформированных древостоем
более 200 лет, запасы и азота, и углерода в мине-
ральном слое почв 0–30 см ниже в полтора-два
раза. Это снижение объясняется сменой расти-
тельности: если на менее продвинутых стадиях
сукцессии в составе сообщества доминируют све-
толюбивые граб и осина с опадом высокого каче-
ства, отличающимся высоким содержанием азота
и, соответственно, узким отношением C/N и вы-
сокой скоростью разложения, то на терминаль-
ной стадии доминируют бук и пихта, которые ха-
рактеризуются опадом низкого качества с низкой
скоростью разложения. Миграция органического
вещества вниз по почвенному профилю в лесах на
терминальной стадии затормаживается и, соответ-
ственно, содержание и запасы углерода в минераль-
ных горизонтах снижаются. Таким образом, можно
заключить, что в таких старовозрастных лесах про-
исходит истощение пулов почвенного азота и угле-
рода. Повернуть этот процесс вспять могло бы фор-
мирование окон достаточной площади, в которые
могли бы заселиться светолюбивые виды с высо-
ким содержанием азота в опаде и узким отноше-
нием C/N. Однако в настоящее время в этих лесах
отсутствует основной ключевой вид – зубр (Bison
bonasus), который в результате жизнедеятельно-
сти способствовал созданию такой оконной мо-
заики и, соответственно, накоплению и азота, и
углерода в почвах. По историко-археологическим
и палеонтологическим данным вплоть до XV в. в
лесах Восточной Европы на большей части ре-
конструированного ареала зубры были весьма
многочисленны, особенности их поведения и пи-
тания создавали сложную мозаику растительных
сообщества (Шевченко, 2016). Окна, сформирован-
ные в результате ветровала одного-двух деревьев из-
за их очень небольшой площади и, соответственно,
недостатка света не могут способствовать развитию
светолюбивых видов, и поэтому в этих окнах по-
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Таблица 4. Сравнительная оценка запасов С и N в почвах хвойно-широколиственных лесов, 2015–2016 гг.

Примечание.  – среднее в категории,  – общее среднее, SD1 – стандартное отклонение в категории, SD2 – общее стан-
дартное отклонение, p – уровень значимости.

Запасы v-test SD1 SD2 p

Северо-Западный Кавказ
Осино-грабовые жимолостно-мелкотравные (n = 30)

C в подгоризонте L –2.74 1.37 1.64 0.42 0.65 0.006
N в подгоризонте L –1.55 0.06 0.06 0.02 0.02 0.121
C в подгоризонте FH –1.90 1.68 2.04 0.84 1.25 0.058
N в подгоризонте FH –1.23 0.08 0.09 0.03 0.05 0.218
C в слое 0–30 см 1.95 90.62 82.73 22.01 26.59 0.052
N в слое 0–30 см 2.45 7.51 6.75 1.76 2.05 0.014

Буко-пихто-грабовые мелкотравные (n = 36)
C в подгоризонте L –0.88 1.57 1.64 0.42 0.65 0.376
N в подгоризонте L –1.32 0.06 0.06 0.02 0.02 0.187
C в подгоризонте FH 2.60 2.47 2.04 1.69 1.25 0.010
N в подгоризонте FH 3.11 0.11 0.09 0.07 0.05 0.002
C в слое 0–30 см 4.50 98.62 82.73 24.15 26.59 0.000
N в слое 0–30 см 1.78 7.23 6.75 2.52 2.05 0.074

Пихто-буковые мертвопокровные (n = 33)
C в подгоризонте L 3.57 1.97 1.64 0.87 0.65 0.000
N в подгоризонте L 2.86 0.07 0.06 0.03 0.02 0.004
C в подгоризонте FH –0.80 1.90 2.04 0.81 1.25 0.425
N в подгоризонте FH –1.97 0.07 0.09 0.03 0.05 0.049
C в слое 0–30 см –6.49 58.21 82.73 11.20 26.59 0.000
N в слое 0–30 см –4.21 5.52 6.75 0.83 2.05 0.000

Москворецко-Окская равнина
Березово-липовые снытево-волосистоосоковые (n = 21)

C в подгоризонте L –2.79 0.95 1.55 0.25 1.19 0.005
N в подгоризонте L –3.26 0.03 0.06 0.01 0.04 0.001
C в подгоризонте FH –2.09 0.02 0.31 0.05 0.75 0.037
N в подгоризонте FH –2.31 0.00 0.01 0.00 0.03 0.021
C в слое 0–30 см –2.67 58.29 68.40 11.66 20.85 0.008
N в слое 0–30 см –2.29 5.06 5.46 0.90 0.97 0.022

Липовые волосистоосоковые (n = 17)
C в подгоризонте L –2.14 1.02 1.55 0.38 1.19 0.032
N в подгоризонте L –2.23 0.04 0.06 0.01 0.04 0.026
C в подгоризонте FH –1.75 0.03 0.31 0.06 0.75 0.079
N в подгоризонте FH –1.90 0.00 0.01 0.00 0.03 0.057
C в слое 0–30 см –1.79 60.58 68.40 12.90 20.85 0.074
N в слое 0–30 см 0.17 5.50 5.46 0.98 0.97 0.863

Широколиственно-еловые зеленчуково-кисличные (n = 30)
C в подгоризонте L 4.46 2.28 1.55 1.48 1.19 0.000
N в подгоризонте L 4.98 0.08 0.06 0.05 0.04 0.000
C в подгоризонте FH 3.48 0.66 0.31 1.03 0.75 0.001
N в подгоризонте FH 3.81 0.03 0.01 0.04 0.03 0.000
C в слое 0–30 см 4.04 79.91 68.40 23.92 20.85 0.000
N в слое 0–30 см 1.98 5.72 5.46 0.95 0.97 0.048

1X 2X

1X 2X
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прежнему доминируют теневыносливые бук и пих-
та. Таким образом несмотря на то, что такие пих-
тово-буковые леса достигают значительного воз-
раста (450 лет), в них не наблюдается накопления
азота и углерода, а напротив, происходит истоще-
ние почв этими элементами. Это объясняется
низким качеством опада бука и пихты, содержа-
щего мало азота, и низкой скоростью его разло-
жения. Из-за недостатка света светолюбивые ви-
ды с опадом высокого качества развиваться в та-
ких лесах не способны.

Нами ранее было показано, что самые высокие
уровни накопления углерода в минеральных го-
ризонтах почв хвойно-широколиственных лесов
обнаруживаются в лесах с наибольшим богат-
ством видов растений, принадлежащих к разным
функциональным группам и образующих опад
разного качества (Kuznetsova et al., 2021). Опад
видов хвойных древесных растений и бука харак-
теризуется низкой скоростью разложения, благо-
даря чему происходит накопление массы органи-
ческого горизонта, тогда как опад неморальных
трав и лиственных деревьев (липа, береза и граб)
разлагается с высокой скоростью, что приводит к
интенсивной миграции соединений углерода в
минеральные слои. Такой смешанный опад явля-
ется благоприятным субстратом для функциони-
рования почвенной биоты, включая дождевых
червей, что способствует накоплению углерода в
почве (Гераськина, 2020; Kuznetsova et al., 2021).
Высокое функциональное разнообразие расте-

ний, связанное с разным качеством опада, спо-
собствует увеличению запасов углерода в мине-
ральных горизонтах почв хвойно-широколист-
венных лесов. Таким образом, функциональное
разнообразие растений, прежде всего, древесных,
имеет не меньшее значение для накопления угле-
рода в почвах, чем возраст лесообразователей.
Высокому функциональному разнообразию спо-
собствует структурное разнообразие, выражающее-
ся в формировании мозаичности и создании высо-
кого разнообразия местообитаний для биоты.

В северотаежных старовозрастных еловых ле-
сах запасы углерода в фитомассе древостоя, как и
следовало ожидать, значительно ниже, чем в
хвойно-широколиственных лесах, согласно рас-
четам не превышают 26.4 т С/га [посчитано на ос-
нове данных (Манаков, Никонов, 1981)], однако
запасы углерода в почвах еловых лесов Мурманской
области и хвойно-широколиственных лесов Мос-
ковского региона сопоставимы (см. табл. 4, 5). Для
того, чтобы оценить влияние ели сибирской – ос-
новного позднесукцессионого вида таежных ле-
сов европейской части России – на аккумуляцию
почвенного углерода, проведем сравнение запа-
сов углерода в почвах межкроновых пространств
и подкроновых пространств деревьев ели. В ниж-
них гумифицированных слоях подстилки под-
кроновых пространств старовозрастной ели по
сравнению с межкроновыми пространствами в
значительных количествах накапливается и азот,
и углерод: запасы азота возрастают почти в пять

Таблица 5. Запасы азота и углерода в почвах северотаежных ельников кустарничково-зеленомошных, 2010–2011 гг.,
т/га

Примечание. ЭБГА – элементарный биогеоценотический ареал; х – среднее; SD – стандартное отклонение.

ЭБГА

L подгоризонт 
подстилки

F подгоризонт 
подстилки

H подгоризонт 
подстилки 0–30 см

C N C N C N C N

x SD x SD x SD x SD x SD x SD x SD x SD

Межкроновый
кустарничково-
зеленомошный

2.02 0.54 0.05 0.01 14.52 3.60 0.38 0.14 7.66 1.22 0.18 0.05 38.69 7.04 1.91 0.41

Еловый кустар-
ничково-зелено-
мошный

2.24 0.91 0.07 0.03 5.67 1.61 0.18 0.05 12.88 3.37 0.36 0.12 57.65 24.06 2.70 1.25

Еловый мертво-
покровный

3.03 0.88 0.10 0.03 3.82 0.98 0.14 0.03 29.75 13.13 0.99 0.47 44.68 17.04 2.17 0.64
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раз, а углерода – более, чем в три раза. Макси-
мальные запасы углерода и азота в подстилке (с
учетом всех трех подгоризонтов L, F, H) наблюда-
ются в подкроновых пространствах ели с мертво-
покровными пространствами (см. табл. 5): в сред-
нем 37 т/га углерода и 1.2 т/га азота против 24 т/га
углерода и 0.7 т/га азота в межкроновых про-
странствах. Заметно накопление углерода в под-
кроновых пространствах ели в минеральных сло-
ях почв 0–30 см: 39 т/га в межкроновых простран-
ствах против 58 и 45 т/га под кронами ели
возрастом около и старше 200 лет соответственно.
Также заметно выше запасы азота в минеральных
слоях почв подкроновых пространств ели с ку-
старничково-зеленомошным покровом, по сравне-
нию с межкроновым пространством (2.7 против
1.9 т/га соответственно). Таким образом, резуль-
таты наших исследований показывают, что в та-
ежных лесах без нарушений под деревьями высо-
кого возраста происходит заметное накопление
органического углерода и азота в почвах, включая
подстилку. Приведенные примеры северотаеж-
ных еловых лесов подтверждают, что леса в ходе
развития обладают способностью по мере возрас-
тания запасов углерода накапливать в подстилке
азот (Yang et al., 2011).

Влияние дождевых червей

В лесах Москворецко-Окской равнины и Се-
веро-Западного Кавказа при переходе к более
продвинутым стадиям сукцессий происходит уве-
личение разнообразия почвенной макрофауны,
биомассы сапрофагов, числа морфо-экологиче-
ских (функциональных групп) дождевых червей.
В молодых лиственных лесах Москворецко-Ок-
ской равнины и Северо-Западного Кавказа преоб-
ладают две группы дождевых червей – почвенно-
подстилочные и собственно почвенные, группа
подстилочных червей малочисленна и встречена
преимущественно в валеже. В старовозрастных
хвойно-широколиственных лесах обитают четыре
группы люмбрицид, включая крупных норных чер-
вей. Представители каждой группы населяют как
почву, так и валеж – хорошо выраженный микро-
сайт старовозрастных лесов. По биомассе в этих
лесах преобладают собственно почвенные и нор-
ные виды, за счет которых общая биомасса чер-
вей значимо выше, чем в более молодых лесах
(Гераськина, 2018, 2020). Благоприятные условия
для почвенной фауны создаются благодаря хоро-
шей влагоудерживающей способности почв тя-
желого гранулометрического состава и формиро-
ванию смешанного опада в этих лесах (Kuznetsova
et al., 2021).

Пространственное распределение почвенной
макрофауны во многом определяется структурным
разнообразием леса. В лесах Северо-Западного
Кавказа выявлены значимые различия биомассы

сапрофагов между окнами и подкроновыми про-
странствами всех изученных видов деревьев (гра-
ба, пихты, бука, осины). Биомасса сапрофагов в
окнах в 2–3 раза выше, чем под кронами деревьев
трех стадий хроноряда. Различия в биомассе глав-
ным образом связаны с большим обилием дожде-
вых червей в почве окон в сравнении с подкроно-
выми участками, где среди сапрофагов преоблада-
ют мелкие личинки двукрылых, личинки типулид,
многоножки-кивсяки и мокрицы. В то время как в
окнах высокая биомасса собственно почвенных и
норных червей. Биомасса норного вида Dend-
robaena mariupolienis (крымско-кавказский энде-
мик) в окнах в 9 раз выше, чем под пологом леса.

В лесах Москворецко-Окской равнины наи-
большие значения численности и биомассы мак-
росапрофагов в подкроновых пространствах ли-
пы и березы, наименьшие в подкроновых про-
странствах – ели и дуба. В этих лесах основной
вклад в биомассу на всех стадиях сукцессии вно-
сят дождевые черви. По численности под крона-
ми липы и березы также преобладают дождевые
черви, под кронами ели и дуба – дождевых червей
меньше, многочисленны моллюски, двупарноно-
гие многоножки, личинки двукрылых и мокри-
цы. Между окнами и подкроновыми простран-
ствами выявлены значимые различия на продви-
нутой стадии сукцессии: численность и биомасса
значимо выше в окнах (40 г/м2), чем под кронами
деревьев (20 г/м2).

Дифференцированный подход к изучению
влияния дождевых червей разных морфо-эколо-
гических групп на свойства почвы, сопряженные
с аккумуляцией углерода, более перспективен в
сравнении с оценками влияния общей биомассы
всех групп червей на отдельные почвенные гори-
зонты (Гераськина, 2020). Наиболее тесные связи
выявлены в старовозрастных лесах между био-
массой морфо-экологических групп дождевых
червей, населяющих органоминеральные горизон-
ты, с содержанием азота и показателем С/N. Био-
масса группы почвенно-подстилочных червей отри-
цательно связана с соотношением C/N в гумусовом
горизонте (5–15 см), группы собственно почвенных
червей – в более глубоком органоминеральном го-
ризонте (15–30 см), что соответствует глубинам их
активности. Биомасса собственно почвенных и
норных видов положительно связана с содержа-
нием азота в глубоком органоминеральном гори-
зонте (рис. 2). Также ранее была показана поло-
жительная связь между биомассой почвенно-
подстилочных червей и содержанием азота в гу-
мусовом горизонте в лесах Москворецко-Окской
равнины, где данная группа вносит большой
вклад в биомассу (Гераськина, 2020).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Оценки на основе методов дистанционного
зондирования показали, что площадь старовоз-
растных лесов России, возраст древостоя в кото-
рых превышает 200 лет, составляла 163 млн га по
состоянию на 2021 г., то есть около 20% площади,
покрытой лесом. Вклад лиственничных лесов и
лиственничных редколесий достигаал 87%. Запа-
сы углерода в древесной фитомассе старовозраст-
ных лесов достигли 7.33 млрд т, что составило 13%
от общих запасов углерода лесов, при этом 86%
углерода фитомассы аккумулируется в листвен-
ничниках. Актуальной задачей является оценка
запасов углерода и их динамики в лесных почвах
России, как в результате естественного развития,
так и под влиянием антропогенных факторов.

Проведенный анализ литературных данных
позволяет сделать вывод о том, что старовозраст-
ные леса продолжают накапливать углерод. На
наш взгляд, важнейшей причиной неопределен-
ностей в оценках циклов углерода в старовозраст-
ных лесах является неопределенность самого поня-
тия “старовозрастные леса”. Старовозрастные леса,
идентифицированные по возрасту древостоя, целе-
сообразно разделять на две группы: (1) леса мозаич-
ного строения с выраженными признаками окон-

ной динамики, ветровально-почвенных комплек-
сов; (2) леса с невыраженными/отсутствующими
признаками оконной динамики. Уровень биоразно-
образия и особенности функционирования,
включая формирование цикла углерода, в этих
лесах различаются. Мозаичное строение лесов,
то есть высокое разнообразие горизонтальной
структуры, способствует накоплению азота и угле-
рода в почвах благодаря создаваемым для различ-
ных, в том числе светолюбивых, видов растений
условиям функционирования и, соответственно,
благодаря повышению качества опада для поч-
венной биоты. На примере модельных объектов в
хвойно-широколиственных лесах Москворецко-
Окской равнины показано, что на более продви-
нутых стадиях сукцессии со смешанным характе-
ром опада и выраженной мозаичностью запасы
азота и углерода в почвах накапливаются.

Старовозрастные малонарушенные пихто-бу-
ковые мертвопокровные леса Северо-Западного
Кавказа относятся к самым высокопродуктив-
ным лесам России и Европы. Запасы углерода в
древостоях этих лесов в среднем в 4 раза выше,
чем в лесах на ранних стадиях сукцессии, но запа-
сы углерода в 30-сантиметровом минеральном
слое почв ниже в 1.7 раза (в среднем около 58 т/га
против 99 т/га). Это объясняется отсутствием

Рис. 2. Взаимосвязи показателя С/N, содержания азота (%) с биомассой разных групп дождевых червей, 2016–2017 гг.
Примечание: а, б, в – позднесукцессионные леса Москворецко-Окской равнины (хвойно-широколиственные);
г, д – леса Северо-Западного Кавказа (пихтово-буковые). В скобках приведены глубины почвенных горизонтов.
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оконной мозаики, низким качеством опада бука
и пихты, и соответственно, низкой скоростью его
разложения. Отсутствие выраженной оконной
мозаики в этих лесах препятствует заселению све-
толюбивых видов, в том числе с высоким каче-
ством опада, что могло бы способствовать накоп-
лению опада разного качества и, соответственно,
аккумуляции азота и углерода в почвах.

Показана важная роль дождевых червей в регу-
лировании циклов азота и углерода в старовоз-
растных хвойно-широколиственных лесах. В ходе
изменения сукцессионного статуса лесов проис-
ходит усложнение видового состава и набора
морфо-экологических групп дождевых червей.
Видовое богатство, разнообразие морфо-экологи-
ческих групп и биомасса дождевых червей при сход-
ном гранулометрическом составе почв определяет-
ся качеством опада: наиболее благоприятный для
поддержания функционального разнообразия дож-
девых червей – смешанный опад лиственных и
хвойных видов древесного полога, подроста и ку-
старников. Показатели, сопряженные с аккуму-
ляцией углерода, к которым относятся соотноше-
ние С/N и содержание азота, коррелируют с био-
массой функциональных (морфо-экологических)
групп дождевых червей в горизонтах их активно-
сти. При увеличении биомассы червей соотноше-
ние С/N уменьшается, содержание азота повы-
шается именно в хвойно-широколиственных ле-
сах, формируемых древесными растениями со
смешанным (быстро- и медленноразлагаемым)
опадом. Сохранению таксономического и функ-
ционального разнообразия почвенной фауны в
старовозрастных лесах способствует структурное
разнообразие, в котором помимо полога разных
видов деревьев большое значение отводится вале-
жу и большим прорывам в пологе леса – “окнам”.

Хотя запасы углерода в древостое старовоз-
растных северотаежных еловых лесов значитель-
но ниже, чем в хвойно-широколиственных лесах,
в подстилке запасы углерода здесь на порядок вы-
ше, чем в равнинных и горных хвойно-широко-
лиственных лесах. При этом максимальные запа-
сы как углерода, так и азота обнаружены под ста-
ровозрастными елями, что свидетельствует о
способности лесов в ходе развития накапливать
азот и углерод в почвах. В минеральном профиле
почв (слой 0–30 см) этих лесов запасы углерода в
почвах под кронами деревьев ели также оказались
существенно выше, чем в межкроновых простран-
ствах, и варьировали в среднем от 45 до 58 т/га про-
тив 37 т/га в межкроновых пространствах.
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Role of Old-Growth Forests in Carbon Accumulation and Storage
N. V. Lukina1, *, S. А. Bartalev1, 2, A. P. Geraskina1, A. S. Plotnikova1, A. V. Gornov1, D. V. Ershov1,

E. A. Gavrilyuk1, A. I. Kuznetsova1, N. E. Shevchenko1, E. V. Tikhonova1, M. A. Danilova1,
D. N. Tebenkova1, V. E. Smirnov1, and E. V. Ruchinskaya1

1Center for Forest Ecology and Productivity of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
2Space Research Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*e-mail: lukina@cepl.rssi.ru

The paper provides a brief analysis of well-known works containing evidence of carbon accumulation in old-
growth forests. The analysis of the current state of the problem allows us to conclude that old-growth forests
continue to accumulate carbon. A map of old-growth forests in Russia, identified on the basis of tree age
higher than 200 years, using remote sensing data, is presented, and estimates of carbon pools in these forests
are discussed. According to the estimates obtained, the area of old-growth forests in Russia was 163 mln ha
as of 2021, and carbon stocks in phytomass reached 7.33 bln t, with the contribution of larch forests and larch
woodlands of 86%. It is shown that the most important cause of uncertainties in the estimates of carbon cycles
in old-growth forests is the uncertainty of the concept of “old-growth forests.” The mosaic structure of for-
ests, that is, the high horizontal structural diversity, contributes to the accumulation of nitrogen and carbon
in soils due to the creation of functioning conditions for various plant species, including light-loving ones,
and, accordingly, due to the presence of litter of different quality, which is important for soil biota. Old-
growth mosaic forests in Moskvoretsko-Oka Plain accumulated more nitrogen and carbon in soils than for-
ests at an earlier stage of succession with a low mosaicity (in average 80 t/ha versus 60 t/ha in the 30-cm layer).
The old-growth fir-beech dead-cover forests of the Northwestern Caucasus, whose tree stand is characterized
by the highest productivity in Russia and Europe and high carbon reserves in the tree stand, are characterized
by low carbon stock in soils compared to forests at an earlier stage of development (in average 58 t/ha versus
99 t/ha in 30-cm layer). This is due to the low quality of beech and fir litter and the absence of a pronounced
window mosaic, which prevents the colonization of light-loving plant species, including with a high quality
of litter. It is shown that, along with microorganisms, it is necessary to take into account such agents of de-
composition, mineralization and humification as earthworms, which play a key role in carbon cycles. Carbon
stock in the litter of northern taiga spruce forests is an order of magnitude higher than in coniferous-broad-
leaved forests; in the litter and in the mineral layer of 0–30 cm, the carbon reserves under the crowns of spruce
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trees for about 200 years turned out to be significantly higher than in the spaces between the crowns, exceed-
ing 80 t/ha.

Keywords: old-growth forests, mosaic, carbon, nitrogen, litter quality, soil, earthworms
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