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Для тропических лесов, в особенности для лесных экосистем Юго-Восточной Азии существуют
лишь фрагментарные оценки пулов КДО и их динамики. В работе впервые исследовали запас и
структурное разнообразие крупных древесных остатков (КДО) в лесах, не затронутых коммерчески-
ми рубками на территориях национальных парков (НП) Бидуп-Нуйба и Бу Зя Мап республики
Вьетнам. В низкогорных диптерокарповых лесах НП Бу Зя Мап средний запас КДО был почти в два
раза ниже среднего запаса в полидоминантных горных лесах НП Бидуп-Нуйба: 44 м3 га–1 против
78 м3 га–1. Масса КДО линейно зависела от их объема и составила в среднем 24 т га–1. Проективное
покрытие КДО составляло в среднем 269 м2 га–1. Среди категорий субстрата преобладал валеж, со-
ставляя 42 и 31% в лесах НП Бидуп-Нуйба и Бу Зя Мап соответственно. Доля крупных ветвей в гор-
ных лесах НП Бидуп-Нуйба составила 8%, тогда как в низкогорных лесах НП Бу Зя Мап она дости-
гала 33% объема КДО. В НП Бу Зя Мап отмечена очень высокая активность термитов – на 73% ис-
следованных объектов КДО. Процент термитных ходов, частично заполненных почвой, в среднем
составил 32% объема КДО. Достаточно высокое проективное покрытие КДО с разнообразными пу-
тями потери их массы – потребления беспозвоночными, микогенного ксилолиза коррозионного и
деструктивного типов позволяют предположить их существенную роль в почвообразовательных
процессах. Выявлены сходства в запасах и размерах КДО в исследуемых муссонных тропических ле-
сах Южного Вьетнама и в коренных таежных ельниках европейской части России с мелкоконтур-
ной оконной динамикой. Преобладание валежа среди категорий КДО и близкая к колоколообраз-
ной форма распределения объема КДО по классам разложения дополняют сходство пула КДО в тропи-
ческих низкогорных и горных полидоминантных лесах с таежными разновозрастными ельниками.
Однако высокая доля ветвей в структуре КДО, в особенности в низкогорных лиственных полидоми-
нантных лесах, отличает КДО тропических лесов от КДО лесов таежного и умеренного пояса.

Ключевые слова: древесный детрит, валеж, сухостой, отпад, ксилолиз, фрагментация, термиты.
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Ключевая роль крупных древесных остатков
(КДО) – сухостоя, валежа, зависших стволов,
пней, крупных ветвей и корней – в функциони-

ровании таежных и широколиственных лесов
продемонстрирована в многочисленных работах
отечественных и зарубежных исследователей (За-
молодчиков, 2009; Стороженко, 2011; Stokland
et al., 2012; Иванов и др., 2020). Для тропических
лесов существуют лишь фрагментарные оценки

1 Исследование выполнено частично в рамках госзаданий
ИЛ Кар НЦ ЛРАН ФИЦ ПНЦБИ РАН и ЦЭПЛ РАН
(АААА-А18-118052590019-7).
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пулов КДО и их динамики (Chambers et al., 2000;
Clark et al., 2002; Palace et al., 2012; Giardina, 2019).
Соответственно, роль КДО в формировании био-
разнообразия тропических лесов и их роли в поч-
вообразовании и круговоротах биогенных эле-
ментов остается слабоизученной. Для лесных
экосистем Юго-Восточной Азии некоторая ин-
формация о КДО представлена лишь в несколь-
ких работах (Gale, 2000; Pfeifer et al., 2015). Для ле-
сов этих регионов оценка экологической роли
КДО начинается со сбора эмпирических данных,
характеризующих их объем, массу и проективное
покрытие в лесах различного породного состава
древостоя и находящихся в разных ландшафтно-
географических условиях.

Динамика пула КДО зависит от соотношения
скорости отпада в результате отмирания деревьев
или их отдельных фракций и разложения (Капи-
ца и др., 2012). В свою очередь, процессы разло-
жения КДО включают биогенный ксилолиз, при-
водящий к потере массы и эмиссии CO2 в атмосфе-
ру, фрагментацию и поедание беспозвоночными, а
также выщелачивание. На глобальном уровне био-
генный ксилолиз является основным процессом,
приводящим к потере массы КДО (Russell et al.,
2015). В таежных лесах длительность процесса
ксилолиза зависит от климатических факторов, в
основном, от температуры, а также от древесной
породы, типа древесного отпада и других характе-
ристик субстрата и варьирует от нескольких де-
сятков до нескольких сотен лет (Shorohova, Ka-
pitsa, 2016). In vitro, при оптимальных температу-
ре и влажности, ксилолиз коррозионного типа,
вызываемый грибом одного вида, приводит к
полному разложению образца древесины (Соло-
вьев, 1992). При деструктивном типе микогенно-
го ксилолиза сохраняется остаток, составляющий
по массе около 30% (Соловьев, 1992). Однако в
природных условиях (in situ), при варьирующих
условиях внешней среды и составе микоценоза,
КДО разлагаются, по всей видимости, не полно-
стью, а часть разложившегося древесного веще-
ства переходит в почву (Magnússon et al., 2016). В
северных широтах возможно также так называе-
мое “захоронение” КДО под слоем сфагновых
мхов с увеличением длительности процессов кси-
лолиза на неопределенно долгое время (Moroni
et al., 2015).

В тропических лесах с влажным и теплым кли-
матом не менее важная, по сравнению с грибами,
роль в разложении КДО принадлежит термитам
(Lopes de Gerenyu et al., 2015; Shorohova et al.,
2021), деятельность которых может приводить к
потере массы КДО на 70 и более процентов (Sho-
rohova et al., 2021). Первыми шагами в изучении
динамики КДО в муссонных тропических лесах
можно считать оценку распределения их объема
по классам разложения и категориям (сухостой,
валеж, зависшие стволы, пни, ветви), а также ди-
агностику путей потери массы и объема КДО.

Цель настоящего исследования состояла в
определении вариабельности запасов и структур-
ного разнообразия КДО в низкогорных листвен-
ных полидоминантных и горных хвойно-широ-
колиственных лесах Южного и Центрального
Вьетнама. Задачи исследования включали оцен-
ку: (1) объема, массы, проективного покрытия и
размеров КДО; (2) распределения КДО по клас-
сам разложения и категориям; (3) количествен-
ного соотношения путей потери массы КДО в ре-
зультате ксилолиза коррозионного и деструктив-
ного типов и потребления беспозвоночными, в
первую очередь, термитами.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Полевые и лабораторные работы. Исследова-

ние выполнено на территории национальных
парков Бидуп-Нуйба (Bidoup Nui Ba) и Бу Зя Мап
(Bu Gia Map) Социалистической Республики
Вьетнам в лесах, не затронутых коммерческими
рубками (табл. 1). Все КДО образованы в резуль-
тате естественного отпада отдельных деревьев
или небольших групп в результате усыхания или
реже ветровала и бурелома, а также отпада ветвей.

В ходе геоботанических описаний 14-ти расти-
тельных сообществ в НП Бидуп-Нуйба и пяти
растительных сообществ в НП Бу Зя Мап был
определен состав древесного яруса с определени-
ем принадлежности древесных пород с точностью
до рода, и, где было возможно, до вида. Запасы
стволовой древесины растущих деревьев были
рассчитаны по данным сплошной перечисли-
тельной таксации на пробных площадях разме-
ром 0.1–0.125 га. К перечету принимались деревья
с диаметром стволов 8 и более см на высоте 1.3 м.

Таблица 1. Характеристика районов исследования (Горбунов, 2019; Кузнецов, 2003)

Национальный 
парк

Географические координаты 
районов исследований

Среднегодовая 
температура, °C

Диапазон высот 
над уровнем моря, м

Среднегодовое 
количество осадков, мм

Бидуп-Нуйба 12°10.885′–11.235′ с.ш., 
108°40.469′–41.406′ в.д.

+18.2 1470–1570 1860

Бу Зя Мап 12°11.788′–12.149′ с.ш., 
107°12.248′–12.433′ в.д.

+26.2 387–737 2469
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После группировки по породной принадлежно-
сти (с точностью до вида, рода или семейства) вы-
полнялось измерение высоты деревьев с последу-
ющим построением графика высот для каждой из
групп. Объем древесины вычислялся по формуле: 

(1)

где М – объемный запас древесины, м3 · га–1; ΣG –
площадь или сумма площадей сечения, м2 · га–1;
Hср – средняя или текущая высота породы, м; Fср –
расчетное или среднее видовое число дерева или
породной группы. Для определения видовых
чисел проводили измерения диаметров стволов
на половине высоты деревьев с последующим
расчетом видовых чисел по формуле Шиффеля.

Запасы и структурное разнообразие КДО в лес-
ных биогеоценозах (БГЦ) анализировали по ре-
зультатам учетов на трансектах длиной 50 и шири-
ной 4 м, заложенных в 2018–2019 гг. в направле-
ниях с севера на юг и с запада на восток. В
инвентаризацию были включены все объекты
КДО более 6 см. В национальном парке Бидуп-
Нуйба заложена 41 трансекта в полидоминантных
горных лесах, образованных: 1) только покрыто-
семенными древесными породами семейств: бу-
ковых (Fagaceae), элеокарповых (Elaeocarpaceae),
магнолиевых (Magnoliaceae), чайных (Theaceae),
миртовых (Myrtaceae), сапиндовых (Sapindaceae),
молочайных (Euphorbiaceae), березовых (Betula-
ceae), анноновых (Annonaceae), ореховых (Juglan-
daceae), гамамелисовых (Hamamelidaceae), сапото-
вых (Sapotaceae), алтингиевые (Altingiaceae), бобо-
вых (Fabaceae), лимонниковых (Schisandraceae),
стираксовых (Styracaceae), кизиловых (Cornaceae),
эбеновых (Ebenaceae), пентафилаксовых (Pentaphy-
lacaceae), протейных (Proteaceae), мальвовых (Mal-
vaceae), мареновых (Rubiaceae), пальмовых (Palmae);
2) покрытосеменными с участием голосеменных:
сосны алеппской (Pinus dalatensis), дакрикарпуса
(Dacrycarpus imbricatus), дакридиума кипарисового
(Dacrydium elatum) вышеперечисленных видов и
сосны Кремпфа (Pinus krempfii) и фокиении (Fok-
ienia hodginsii); 3) а также в лесах, образованных
сосной кесия (Pinus kesiya). В горном массиве
сформировались полидоминантные смешанные
леса со сложной (4 подъяруса) и среднесложной
(3 подъяруса) вертикальной структурой древосто-
ев – на выположенных участках и пологих склонах,
и с простой (1–2 подъяруса) структурой – на греб-
нях хребтов, вершинах и крутых склонах (Горбунов
и др., 2018). Лиственные леса расположены в пой-
мах рек и на пологих склонах на высотах 850–1600 м
над уровнем моря. Смешанные хвойно-широко-
лиственные леса приурочены к высотам 1500–
1700 м. Горные леса, образованные древостоями
сосны кесия, расположены на вершинах и от-
крытых гребнях горных хребтов на высотах
1500–1700 м. На высотах 1700– 2000 м над у. м.

=  ,cp cpM GH F

произрастают моховые облачные леса и криво-
лесья.

Почвенный покров НП Бидуп-Нуйба пред-
ставлен двумя основными типами почв: зональ-
ными желтоземами (желтые феррсиаллитные,
Haplic (или Umbric) Ferralsols согласно WRB,
2014) и интразональными аллювиальными почва-
ми (Fluvisols) в пойме реки (Лебедев и др., 2019). В
зависимости от почвообразующей (материнской)
породы, которая в значительной степени зависит
от положения в рельефе, желтоземы могут иметь
различную мощность, минералогический и гра-
нулометрический состав, а также отличаться по
запасам органического углерода и других биоген-
ных элементов. Так, на поверхности гребня
структурной гряды под сосново-широколиствен-
ным лесом формируются желтоземы типичные
маломощные легкосуглинистые на глинистой ко-
ре выветривания дацитов, а в верхней части скло-
нов северной экспозиции под среднесомкнутым
широколиственным лесом с развитым травяным
ярусом формируются желтоземы лессивирован-
ные среднемощные супесчаные на щебнисто-ка-
менном делювии дацитов (Лебедев и др., 2019). В
средней части склона структурной гряды под
среднесомкнутым широколиственным лесом с
тремя древесными подъярусами и хорошо разви-
тым травяным ярусом встречаются желтоземы
типичные маломощные среднесуглинистые на
щебнисто-каменном делювии дацитов. На холод-
ных склонах северной экспозиции, где скорость
биологического круговорота значительно ниже,
чем на южных, происходит формирование более
мощной подстилки с возможным формированием
оторфованного горизонта (Лебедев и др., 2019).

На вершине гряды был заложен неполнопро-
фильный разрез с целью характеристики основ-
ных почвенных свойств в верхней 50-сантиметро-
вой толще. Образцы почв отбирали послойно на
глубинах: 0–5, 5–10, 10–20, 20–30 и 30–50 см,
анализы проводили с использованием общепри-
нятых в почвоведении методов2. Согласно клас-
сификации Качинского (Шеин, 2005), текстура
почвы в слое 0–5 см соответствовала легкосуглини-
стой, а в слое 20–50 см постепенно становилась тя-
желосуглинистой (табл. 2). Во всей 50-сантиметро-
вой толще плотность почв невысока и варьировала
от 0.84 до 1.01 г/см3. Верхний 10-сантиметровый
слой содержал значительное количество органиче-

2 Гранулометрический состав определяли для каждого
участка в смешанном образце из слоя 0–10 см методом пи-
петки с диспергацией пирофосфатом натрия (Шеин,
2005). Определение величины рН проводили в образцах
почв, просеянных через сито 2 мм, в 1 М растворе КСl (со-
отношение почва : раствор = 1 : 2.5) на рН-метре Metler-
Toledo (Швейцария).Содержание органического углерода
(Сорг) и общего азота (Nобщ) определяли в образцах, рас-
тертых до состояния пудры на автоматическом СНNS-ана-
лизаторе (Leco, США) в трехкратной повторности.
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ского углерода (54–83 г С/кг почвы), которое рез-
ко убывало с глубиной. Отношение C/N в верх-
ней части профиля варьировало от 24 до 27, что
свидетельствует о невысокой степени гумифика-
ции органического вещества (ОВ). Наиболее обо-
гащенный углеродом слой 0–5 см отличался так-
же повышенной потенциальной кислотностью
(pH (KCl) = 3.2), с глубиной значения рН повы-
шались на 0.4–0.6 единицы.

В национальном парке Бу Зя Мап в низкогор-
ных высокоствольных диптерокарповых лесах на
склонах и на пойменных террасах заложено
23 трансекты. Отдельные участки характеризова-
лись преобладанием Dipterocarpus costatus, D. turbi-
natus, D. alatus, Hopea odorata, Lagerstroemia calycu-
lata, Swintonia floribunda.

Наиболее распространенным типом почв в
пределах исследуемой территории НП Бу Зя Мап
являлись красные ферраллитные почвы (Feral-
sols, согласно WRB, 2014). В разных типах древо-
стоев (диптерокарповом – на вершине холма и
лагерстремиевом – на относительно пологом
участке) нами были заложены неполнопрофиль-
ные разрезы, и из верхних 0–50 см послойно ото-
браны почвенные образцы: с шагом 0–5 см в пре-
делах первых 10 см, а далее каждые 10 см до глуби-

ны 50 см (табл. 2). Гранулометрический состав
почв изменялся от тяжелосуглинистого до глини-
стого в пределах верхнего 5-сантиметрового слоя
и затем постепенно утяжелялся вниз по профи-
лю, свидетельствуя о процессах лессиважа (выно-
са илистой фракции из верхних слоев в нижние).
Несмотря на тяжелый гранулометрический со-
став, плотность почв невысока: <1 г/см3 в дипте-
рокарпусовом насаждении и увеличивается от
0.84 до 1.10 г/см3 – в лагерстремиевом, что, по-ви-
димому, может быть связано с характерной псев-
допесчаной структурой почв. Значения потенци-
альной кислотности почв в НП Бу Зя Мап оказа-
лись чуть выше, чем в почвах НП Бидуп Нуйба. и
изменялись от 3.57 до 4.4 ед. рН. Верхний 5-санти-
метровый слой почвы под лагерстремией содержал
углерода и азота в 1.5 раз больше, чем тот же слой
почвы в диптерокарпусовом насаждении (табл. 2).
За исключением верхнего слоя, отношение С/N в
почве лагерстремиевого насаждения несколько
меньше по величине, чем в диптерокарпусовом,
что свидетельствует о более глубокой гумифика-
ции ОВ в этих почвах.

Для валежа, зависших деревьев и крупных вет-
вей учитывали класс разложения (Shorohova et al.,
2021, 2022) (табл. 3) и измеряли с помощью санти-

Таблица 2. Характеристика основных свойств почв в национальных парках Бу Зя Мап и Бидуп-Нуйба

Средний диаметр фракций: 1 > 0.01 мм; 2 < 0.01 мм; 3 < 0.001 мм.

Глубина, 
см

Содержание фракций (%) Плотность, 
г/см3 рH(КCl)

C N
C/N

песок1 глина2 ил3 г/кг почвы

Национальный парк Бидуп-Нуйба (хвойно-лиственный лес, желтозем)
0–5 74.6 25.4 9.48 0.84 3.23 82.7 3.1 26.5
5–10 61.8 38.2 20.28 0.92 3.60 54.2 2.3 23.6

10–20 57.6 42.4 22.56 1.01 3.81 21.5 1.1 18.7
20–30 52.68 47.32 28.56 1.07 3.86 11.7 0.8 15.5
30–50 54.24 45.76 22.6 1.01 3.81 9.8 0.6 16.0

Национальный парк Бу Зя Мап (Диптерокарпусовый древостой, краснозем)
0–5 22.84 77.16 48.20 0.99 3.82 39.8 3.2 12.4
5–10 18.24 81.76 54.40 0.93 3.84 33.3 2.8 12.0

10–20 8.89 91.11 60.27 0.97 3.88 27.1 2.3 12.0
20–30 5.90 94.10 64.27 0.92 3.88 23.6 1.8 12.9
30–40 6.26 93.74 68.63 0.87 4.02 19.9 1.4 14.3
40–50 7.34 92.66 67.78 0.91 4.08 16.9 1.4 12.4

Национальный парк Бу Зя Мап (Лагерстремиевый древостой, краснозем)
0–5 52.72 47.28 19.32 0.84 4.24 58.1 4.5 13.0
5–10 43.68 56.32 25.84 0.86 3.74 38.0 3.5 10.7

10–20 40.18 59.82 29.31 0.99 3.62 30.1 2.8 10.9
20–30 26.86 73.14 40.19 1.10 3.58 22.6 2.1 10.6
30–40 24.11 75.89 45.23 1.10 3.57 21.4 2.0 10.9
40–50 17.99 82.01 49.83 1.10 3.62 18.9 1.9 9.7
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Таблица 3. Характеристика классов ксилолиза КДО на основании степени разложения древесины, определяе-
мой по мягкости (глубине проникновения ножа) и влажности (Shorohova et al., 2021, 2022)

Класс 
разложения

Характеристика класса разложения

Национальный парк Бидуп-Нуйба Национальный парк Бу Зя Мап

1 Объем разложившейся древесины составляет 
0–10%; остальная древесина не затронута ксилоли-
зом. Кора и ветви чаще всего присутствуют, плодо-

вые тела дереворазрушающих грибов не 
наблюдаются, могут встречаться лишайники. 

Лезвие ножа проникает внутрь на несколько мил-
лиметров

Объем разложившейся древесины составляет 
0–10%; остальная древесина не затронута ксилоли-
зом. Древесина относительно сухая. Лезвие ножа 

проникает внутрь на несколько миллиметров. Тун-
нели термитов занимают не более 10% от объема 

ствола

Среднее значение плотности древесины, г см–3

0.56 0.628

2 Объем сильно разложившейся древесины 
составляет 0–10%; остальная древесина или не 
затронута ксилолизом вообще, или слегка раз-
мягчена. Кора и ветви присутствуют частично 
или полностью, появляются первые признаки 

заселения дереворазрушающих грибов (гифы) и 
мхов. Лезвие ножа проникает внутрь менее чем 

на 2 см

Древесина слегка разложившаяся. Лезвие ножа 
проникает внутрь менее чем на 2 см. Доля термит-
ных ходов в КДО варьирует от 0 до 30% от объема 

ствола

Среднее значение плотности древесины, г см–3

0.490 0.501

3 Разложением затронуто от 11 до 100% древесины. 
Кора и ветви присутствуют частично, наблюдается 

активное освоение субстрата дереворазрушаю-
щими грибами и мхами, которые покрывают ствол 

частично или полностью

Древесина сильно разложившаяся, легко “режется” 
ножом, ее объем составляет 10–100%. В большин-
стве случаев древесина относительно влажная. Лез-

вие ножа проникает насквозь. Доля термитных 
ходов в КДО варьирует от 31 до 60%

Среднее значение плотности древесины, г см–3

0.370 0.332

4 Вся древесина сильно разложилась. Образцы древе-
сины дробятся на отдельные волокна и могут быть 
измельчены пальцами. Кора и ветви отсутствуют, 

мхи покрывают ствол полностью

Вся древесина сильно разложилась. Образцы 
древесины дробятся на отдельные волокна и 
могут быть измельчены пальцами. Древесина 
очень влажная. Доля термитных ходов в КДО 

варьирует от 61 до 80%

Среднее значение плотности древесины, г см–3

0.280 0.169

5 Тип и границы гнилей трудно различимы. Активно 
идет процесс гумификации. Кора и ветви отсут-

ствуют, мхи покрывают ствол полностью

Тип и границы гнилей трудно различимы. Активно 
идет процесс гумификации. Форма стволов сильно 
изменена. Туннели термитов занимают более 80% 

от объема ствола

Среднее значение плотности древесины, г см–3

0.150 0.071
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метровой ленты окружность в месте пересечения
ходовой линии. Использовали метод учета валежа
на линейных трансектах (Грабовский, Замолод-
чиков, 2012).

Объем КДО классам разложения без учета
объема древесины, потребленной термитами,
рассчитывали по формуле (Stahl et al., 2001):

(2)

где V – объем КДО данного класса разложения, di –
диаметр i-го объекта в месте пересечения ходовой
линии, рассчитанный на основании измерения
длины окружности объекта, Lj – длина j-й ходо-
вой линии, S – площадь, в данном случае равная
1 га.

Для сухостоя и пней диаметром более 4 см ре-
гистрировали класс разложения, диаметр основа-
ния и вершины (или диаметр на высоте 1.3 м) и
высоту. Объем пней рассчитывали по формуле
усеченного конуса. Объем сухостойных деревьев
рассчитывали умножением площади сечения на
высоте 1.3 м на видовое число и высоту. Видовое
число рассчитывали по формуле Шиффеля для
каждой древесной породы по данным таксацион-
ных измерений на постоянных пробных площа-
дях. Для каждого дерева измеряли диаметр на вы-
соте 1.3 м, на половине высоты дерева и высоту.
При неизвестности видовых чисел исследуемых
древесных пород использовали видовые числа
для осины, или, для голосеменных – сосны (Те-
тюхин и др., 2004).

Площадь проективного покрытия валежа, за-
висших деревьев и крупных ветвей рассчитывали
для каждой трансекты делением их суммарного
объема на средний диаметр. Для пней и сухостоя
проективное покрытие считали равным площади
сечения ствола.

Для перевода объема КДО в массу со всех
КДО, попадающих в учет на трансекте, отбирали
образцы правильной геометрической формы c
участков разных стадий разложения. Объем вы-
борки для КДО лесов Бидуп-Нуйба и Бу Зя Мапа
составил 360 и 157 объектов соответственно. Ко-
личество и процент участков, разлагающихся по
типам коррозии и деструкции и стадий разложе-
ния, а также пропорции древесины, потреблен-
ной беспозвоночными, включая термитные ходы,
заполненные почвой, оценивали визуально на
спилах. Отобранные образцы замеряли с целью
определения объема. Сильно разложившиеся
фракции отбирали при помощи почвенного бура.
Объем образцов определяли геометрически с ис-
пользованием формул параллелепипеда, усечен-
ного конуса и куба, для сильно разложившихся
образцов объем принимали равным объему бура.
Все образцы высушивали в сушильном шкафу
при температуре 103°С в течение 48 ч до абсолют-
но сухого состояния, взвешивали, рассчитывали

( )= π Σ Σ2 2/8 / ,i jV d S L

базисную плотность древесины (ρ, г см–3) по фор-
муле (Полубояринов, 1976):

(3)

где: m – масса в абсолютно сухом состоянии, г,
V – объем образца, см3.

Базисную плотность рассчитывали для каждо-
го образца по отдельности, а затем переводили с ее
помощью в массу всего ствола с учетом процент-
ного соотношения по объему участков разных ста-
дий разложения, пустот и термитных ходов.

Статистический анализ данных. Связь массы,
проективного покрытия и объема КДО оценива-
ли с помощью линейной регрессионной модели.
Зависимости запаса КДО от типа биогеоценоза
оценивали с использованием обобщенной ли-
нейной множественной регрессионной модели в
среде R (R Core Team, 2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Объем КДО

Объем КДО в двух изученных лесных
массивах в среднем составил 66 м3 га–1. В лесах
Бу Зя Мапа средний запас КДО составил
44 м3 га–1 (Min = 5 м3 га–1; Max = 144 м3 га–1) и
был почти в два раза ниже среднего запаса в Би-
дуп-Нуйба – 78 м3 га–1 (Min = 13 м3 га–1; Max =
= 226 м3 га–1) (рис. 1). Средние объемы стволов жи-
вых деревьев составили 502.9 м3 га–1 и 440.6 м3 га–1,
соответственно. Ключевую роль в формировании
запасов древесины в лесах НП Бу Зя Мап играют
Swintonia floribunda и Lagerstroemia calyculata, для
НП Бидуп-Нуйба наибольшую роль играют пред-
ставители родов Syzygium, Lithocarpus и Camellia.
Особенностью горных лесов НП Бидуп-Нуйба
является наличие в древостоях представителей
голосеменных – Fokienia hodginsii и Pinus krempfii,
отличающихся долговечностью и значительными
размерами. Старовозрастные экземпляры данных
видов могут иметь объем ствола более 10 м3, и их
наличие или отсутствие на пробных площадях и
учетных трансектах оказывает существенное вли-
яние на получаемые данные о пространственном
распределении запасов стволовой древесины и
крупных древесных остатков.

Доля КДО в совокупных запасах древесины
обследованных лесных массивов национальных
парков составила, в среднем, 8.8% и 15%. Важной
отличительной чертой рассматриваемых древо-
стоев является очень малое количество сухостой-
ных деревьев. В НП Бу Зя Мап средний объем су-
хостоя составил 0.3 м3 га–1, на одной из пробных
площадей сухостой отсутствует полностью. В НП
Бидуп-Нуйба средний запас сухостоя имеет вели-
чину 2.1 м3 га–1. В обоих случаях доля сухостоя со-

ρ = ,m
V
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ставляет менее 1% от общего запаса деревьев, на-
ходящихся на корню и еще меньшую долю в сово-
купном запасе живой и мертвой древесины на
пробных площадях. Наиболее вероятной причи-
ной этого является отмеченная ранее высокая ак-
тивность термитов и дереворазрушающих грибов,
использующих древесину погибших деревьев в
качестве питательного субстрата. Наиболее до-
ступные элементы деревьев – корни и комлевые
части стволов разрушаются в первую очередь, в
результате чего дерево теряет устойчивость и
вскоре переходит в пул крупных древесных остат-
ков. Следует отметить, что быстрому выпадению
из древостоя погибших деревьев не препятствуют
и хорошо развитые досковидные корни. На одной
из пробных площадей в НП Бу Зя Мап крупный
экземпляр Swintonia floribunda, в декабре 2018 года
находившийся в составе древостоя, в марте 2019 го-
да был отмечен, как сухостой, а уже в декабре
2019 года оказался в пуле КДО. Таким образом,

различия в запасах КДО двух изучаемых лесных
массивов обусловлены их географическим поло-
жением, породным составом древостоев и клима-
тическими условиями. Более низкие температуры
воздуха позволяют предположить более низкую
скорость разложения КДО и, соответственно, бо-
лее активное их накопление в лесах Бидуп-Нуйба,
по сравнению с лесами Бу Зя Мапа.

Вариация запасов КДО в лесах Бидуп-Нуйба
была обусловлена породным составом древо-
стоя, положением в рельефе и почвенными
условиями исследуемых БГЦ. Средние объемы
КДО возрастали в ряду: туманные леса, располо-
женные на склонах на самых высоких отметках
высот над уровнем моря (34 м3 га–1) > поймен-
ные лиственные леса (61 м3 га–1) > смешанные
хвойно-широколиственные леса (79 м3 га–1) >
> кезиевые леса на вершинах холмов (88 м3 га–1) >
> смешанные хвойно-широколиственные леса с

Рис. 1. Расположение объектов исследования.
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участием фокиении (109 м3 га–1) (рис. 2). Резуль-
таты обобщенной линейной модели показали
достоверные отличия запасов КДО в разных
БГЦ (табл. 4).

В национальном парке Бу Зя Мап статистиче-
ски достоверных различий в вариабельности за-
пасов КДО в зависимости от высоты над уровнем
моря и положения в рельефе не выявлено. При
относительно небольшом объеме выборки мы
можем лишь с определенной долей вероятности
назвать факторы, регулирующие объемы КДО в
изучаемых низкогорных диптерокарповых лесах.
Это может быть относительно равномерная ско-
рость отпада древостоя и отмирания ветвей, а так-
же относительно высокая скорость их разложе-
ния при активном участии термитов. Почти в
три раза более высокие средние величины запа-
сов КДО найдены в нескольких равнинных
смешанных диптерокарповых лесах острова
Борнео (117 м3 га–1; Gale, 2000) и острова Су-
матра (116 м3 га–1; Yoneda et al., 1990). В другом
исследовании для равнинных лесов острова Су-
матра объем КДО оценен в 28 га–1 (Meriem et al.,
2016). Интересно, что при более низких высотах
над уровнем моря (55–320 м над у. м. по сравне-
нию с 387–737 м над у. м. в нашей работе) запасы
КДО зависели от положения БГЦ в рельефе
(Gale, 2000).

В горных лесах национального парка Бидуп-
Нуйба более высокое разнообразие состава и
структуры древесного яруса обусловливают более
высокую вариабельность процессов отпада. Изу-
чение качества КДО и их динамики в годы работ
на территории парка Бидуп-Нуйба позволяют
предположить их более низкую скорость разло-
жения, чем в лесах Бу Зя Мапа. Ведущая роль в
процессе ксилолиза в парке Бидуп-Нуйба при-
надлежит дереворазрушающим грибам, актив-
ность которых, возможно, варьирует в зависимо-
сти от сезона и древесной породы КДО. В резуль-
тате происходит локальное накопление КДО.

Общий объем КДО и его вариабельность в ле-
сах обоих национальных парков сравнимы с та-
ковыми в коренных таежных ельниках европей-

ской части России с мелкоконтурной оконной
динамикой (Shorohova et al., 2016).

Масса, проективное покрытие и размеры КДО

Масса КДО составила в среднем 24 т га–1 (29 и
15 т га–1 в лесах Бидуп-Нуйба и Бу Зя Мап соот-
ветственно) и линейно зависела от их объема
(рис. 3а). Средние величины массы КДО сравнимы
с таковыми в нескольких старовозрастных лесах
островов Борнео (21.6 и 57.1 т га–1; Pfeifer et al., 2015)
и Суматра (11 т га–1; Meriem et al., 2016; 39 т га–1;
Yoneda et al., 1990). С позиций углеродного цикла
важным отличием КДО коренных тропических
лесов от таежных является более слабая связь
массы с объемом КДО (Капица и др., 2012).

Проективное покрытие КДО изменялось от 32
до 1178 м2 га–1, в среднем составляя 269 м2 га–1

(рис. 3б). Таким образом, в изучаемых лесных
экосистемах проективное покрытие КДО может
достигать 12% площади поверхности, что указы-
вает на значительную роль КДО в процессах поч-
вообразования. Теснота связи между проектив-
ным покрытием и объемами КДО связана с суще-
ственной долей сухостоя и пней в их объеме.

Средний диаметр стволов КДО составил 26 см
(30 и 24 см в лесах Бу Зя Мап и Бидуп-Нуйба со-
ответственно). В таежной зоне средние диаметры
КДО близки к таковым в муссонных тропических
лесах. Средний диаметр КДО в ельниках средней
тайги составил 24 см, в сосняках – 28 см, а в ель-
никах и сосняках северной тайги – 24 и 28 см, со-
ответственно (Капица и др., 2012).

Структурное разнообразие КДО
Среди категорий субстрата преобладал валеж, со-

ставляя 42 и 31% в лесах Бидуп-Нуйба и Бу Зя Мап
соответственно (рис. 4а). Особенностью древесного
отпада в тропических лесах является отмирание от-
дельных ветвей живого дерева (Denslow, 1987; Куз-
нецов, 2003). Доля крупных ветвей в горных лесах
Бидуп-Нуйба составила 8%, тогда как в низкогор-
ных лесах Бу Зя Мап она достигла 33% объема
КДО. В туманных лесах, где большинство дере-

Таблица 4. Результаты статистического анализа данных и параметры обобщенной линейной модели для разных
БГЦ в национальном парке Бидуп-Нуйба

Примечание. Z – параметр моделей. В скобках указана ошибка среднего (SE) c уровнем значимости 0.000.

Средние значения коэффициентов модели с распределением Пуассона (SE) Z(p)

Свободный член (туманные леса): 3.51 (0.09) 40.65 (<0.001)
Смешанные хвойно-широколиственные леса: 0.78 (0.09) 8.55 (<0.001)
Смешанные хвойно-широколиственные леса с участием фокиении: 1.28 (0.09) 13.84 (<0.001)
Кезиевые леса: 0.99 (0.10) 9.55 (<0.001)
Пойменные лиственные леса: 0.64 (0.10) 6.54 (<0.001)
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Рис. 2. Изменчивость средних запасов КДО в лесах национального парка Бидуп-Нуйба.
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вьев были многоствольными, КДО могли пред-
ставлять собой часть живого дерева.

Распределение объема КДО по классам разло-
жения характеризовалось колоколообразной
формой с максимумами во втором классе разло-
жения. Леса Бу Зя Мапа отличались от лесов Би-
дуп-Нуйба практически полным отсутствием
КДО 5-го класса разложения и более высокой до-
лей КДО 1-го класса разложения (23% в нацио-
нальном парке Бу Зя Мап в отличие от 10% в на-
циональном парке Бидуп-Нуйба) (рис. 4б).

Преобладание валежа среди категорий КДО и
близкая к колоколообразной форма распределе-
ния объема КДО по классам разложения допол-
няет сходство пула КДО тропических низкогор-

ных и горных полидоминантных лесов и таежных
разновозрастных ельников. Однако высокая доля
ветвей в структуре КДО, в особенности в низко-
горных диптерокарповых лесах, отличает КДО
тропических лесов от КДО лесов таежного и уме-
ренного пояса. Анализ перечисленных выше
сходств и различий в проявлении экологических
функций КДО в разных типах тропических лесов,
в особенности их роли в круговоротах веществ и
биоразнообразии, требует дальнейших исследо-
ваний.

Активность термитов в национальном парке Бу
Зя Мап очень высока. Согласно нашим наблюде-
ниям, 73% всех исследованных объектов КДО под-
вергалось их воздействию (Shorohova et al., 2021).

Рис. 3. Связь объема КДО с массой КДО (а) и проективным покрытием (б).
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Процент термитных ходов, частично заполненных
почвой, по объему КДО в среднем составлял 32%.
Объемная доля древесины, потребляемая термита-
ми в КДО 1-го, 2-го, 3-го и 4-го классов разложе-

ния, составила в среднем 15, 32, 38 и 54% соответ-
ственно (рис. 5а). Доля древесины, потребляемая
термитами, зависела от положения КДО и состав-
ляла в среднем 17% для зависших стволов и вет-
вей, 28% для пней и сухостоя и 49% для валежа и
валежных ветвей (рис. 5б).

Микогенный ксилолиз, т.е. разложение древе-
сины, не потребленной термитами, в низкогор-
ных высокоствольных диптерокарповых лесах Бу
Зя Мапа проходил исключительно по типу корро-
зии, случаев деструкции не выявлено. Для изуче-
ния причин подобной закономерности необходим
анализ видового состава ксилотрофных грибов и их
ферментных комплексов. В полидоминантных гор-
ных лесах Бидуп-Нуйба ведущую роль в процессах
биогенного ксилолиза играют, по-видимому, де-
реворазрушающие грибы. Активность беспозво-
ночных отмечена лишь на 3-х процентах исследу-
емых объектов, которые потребили в среднем 8%
объема древесины. Преобладающая часть иссле-
дованных КДО (88%) были поражены белой гни-
лью, 8% – бурой и лишь у 4% встречались участки
как белой, так и бурой гнили. Доминирование бе-
лой гнили подтверждает важность грибов в про-
цессах деградации лигнина в тропических лесах
(Fujii, 2014). Большинство грибов бурой гнили ак-
тивно участвуют в разложении голосеменных, в
то время как грибы белой гнили предпочитают
разлагать покрытосеменные (Krah et al., 2018). На
наших участках преобладали КДО покрытосе-
менных видов. Преобладание микогенного пути
ксилолиза над зоогенным в лесах Бидуп-Нуйба и
высокая активность термитов, потребляющих
КДО, в лесах Бу Зя Мапа, по-видимому, являются
еще одной причиной почти двукратных различий

Рис. 4. Распределение объема КДО по категориям
субстрата (а) и классам разложения (б). Приведены
средние величины и стандартные ошибки.
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в запасе КДО в двух изучаемых лесных массивах.
Медленно разлагающиеся КДО в лесах Бидуп-
Нуйба аккумулируются на более длительное вре-
мя. Полученные результаты позволяют выдви-
нуть гипотезу о том, что климат и породный со-
став древостоя определяют пути потери массы
КДО в изучаемых тропических лесах Южного
Вьетнама.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выявлены сходства в запасах и размерах КДО
в исследуемых муссонных тропических лесах
Южного Вьетнама и в коренных таежных ельни-
ках европейской части России с мелкоконтурной
оконной динамикой. Преобладание валежа среди
категорий КДО и близкая к колоколообразной
форма распределения объема КДО по классам
разложения дополняют сходство пула КДО тро-
пических низкогорных и горных полидоминант-
ных лесов и таежных разновозрастных ельников.
Однако высокая доля ветвей в структуре КДО, в
особенности в низкогорных лиственных полидо-
минантных лесах, отличает КДО тропических ле-
сов от КДО лесов таежного и умеренного пояса.

Полученные результаты создают основу буду-
щих исследований экосистемных функций КДО
в муссонных тропических лесах Южного Вьетна-
ма. Относительно высокие запасы КДО указыва-
ют на их значительную роль в круговороте основ-
ных биогенных элементов. Высокое структурное
и породное разнообразие КДО создает множество
различных экологических ниш, что позволяет
предположить высокое разнообразие ксилофиль-
ных сообществ (сообществ, связанных с КДО на
всех этапах их разложения). Достаточно высокое
проективное покрытие КДО с разнообразными пу-
тями потери их массы – потребления беспозвоноч-
ными микогенного ксилолиза коррозионного и де-
структивного типов определяют их существенную
роль в почвообразовательных процессах.

***

Мы благодарим Российско-Вьетнамский Тро-
пический научно-исследовательский и техноло-
гический центр за организацию полевых работ на
территории национальных парков Бу Зя Мап и
Бидуп-Нуйба.
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For tropical forests, especially for the forest ecosystems of Southeast Asia, there are only fragmentary esti-
mates of coarse woody debris (CWD) pools and their dynamics. This study examines the stocks and structural
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diversity of CWD in forests not affected by commercial felling in the territories of the Bidoup Núi Bà and Bù
Gia Mập National Parks of the Republic of Vietnam. In the low-mountain Dipterocarp forests of Bù Gia Mập Na-
tional Park, the average stock of CWD was almost two times lower than the average stock in the polydominant
mountain forests of Bidoup Núi Bà: 44 m3 ha–1 versus 78 m3 ha–1. The mass of CWD depended linearly on their
volume and averaged 24 t ha–1. The projective cover of CWD averaged 269 m2 ha–1. Snags prevailed among the
substrate categories, accounting for 42 and 31% in the Bidoup Núi Bà and Bù Gia Mập forests, respectively.
The proportion of large branches in the mountain forests of Bidoup Núi Bà National Park was 8%, while in
the low mountain forests of Bù Gia Mập it reached 33% of the CWD volume. Very high termite activity was
noted in the Bù Gia Mập National Park – in 73% of the studied CWD items. The percentage of thermite tun-
nels partially filled with soil was, on average, 32% of the CWD volume. The high projective cover of CWD
with various types of mass loss: consumption by invertebrates, white- and brown-rot mycogenic decay sug-
gests a significant role of CWD in the soil-forming processes. Similarities were revealed in the stocks and sizes
of CWD in the studied monsoon tropical forests of South Vietnam and in the primary spruce taiga forests of
the European part of Russia with fine-scale gap dynamics. The predominance of snags among the CWD cat-
egories and the nearly bell-shaped distribution of the CWD volume by decay classes complement the similar-
ity of the CWD pool in tropical low-mountain and mountainous polydominant forests with uneven-aged
spruce taiga forests. However a high proportion of branches in the structure of CWD, especially in low-
mountain deciduous polydominant forests distinguishes the CWD in tropical forests from the CWD in boreal
and temperate forests.

Keywords: woody detritus, logs, deadwood, snags, fallen branches, decay, fragmentation, decomposition, termites.
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