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Зоогенная дефолиация оказывает опосредованное влияние на состояние травяно-кустарничкового по-
крова. В лесных экосистемах живой напочвенный покров является составляющей, наиболее зависимой 
от характеристик полога древостоя. цель исследования – изучение динамики параметров травяно-кустар-
ничкового покрова после дефолиации древостоев непарным шелкопрядом (Lymantria dispar L.). Иссле-
дования выполнены в зоне северной лесостепи. Динамика травяного покрова в березовых насаждениях, 
дефолиированных непарным шелкопрядом, изучалась на трех постоянных пробных площадях (ППП) 
в 2006 и повторно в 2011 и 2017 гг. Геоботаническое описание ППП выполнено в 2006 и 2011 гг. методом 
учетных площадок размером 1×1 м. На учетных площадках описывали видовой состав, измеряли высоту 
ярусов травяно-кустарничкового покрова, проективное покрытие каждого вида. Затем рассчитывали коэф-
фициент встречаемости и флористического сходства по Серенсену. Параметры травяно-кустарничкового 
покрова и сукцессионные процессы определяются не только степенью и кратностью летних дефолиаций, 
но и их последовательностью. Наибольшие потери начального видового состава травяно-кустарничкового 
покрова наблюдаются вследствие резкого, значительного и в то же время кратковременного осветления 
живого напочвенного покрова зоогенной дефолиацией. Постепенное нарастание освещенности нижних 
ярусов растительности до высокой способствует сохранению в травяно-кустарничковом покрове домини-
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рования лесных и лугово-лесных видов. Слабая дефолиация с длительным периодом усыхания деревьев 
способствует ослаблению позиций лесных и лугово-лесных видов и расширению сорных. В двух послед-
них случаях активно разрастаются злаки. Зоогенная дефолиация способствует формированию мозаично-
сти в травяно-кустарничковом покрове.
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Zoogenic defoliation influences indirectly on the state of the herb-undershrub cover. In forest ecosystems the 
living soil cover is the component what dependents on the characteristics of forest stands canopy most. The purpose 
of this study was to study the dynamics of parameters of the herb-undershrub cover after a defoliation of stands by 
the Gypsy moth Lymantria dispar (L.).

The studies were carried out in the northern steppe zone. Dynamics of the grass cover in the birch stands, 
defoliated by the Gypsy moth, has been studied at the three permanent sample plots (PSP) in 2006 and then in 
2011, 2017. Geobotanical description of the PSPs was made by a method of record plots: 1x1 meters in 2006, 2011 
and 2017.

At these plots we described species composition, measured height of the main storey of the herb-undershrub 
cover, and estimated the projective coverage of each species. Then we calculated the frequency coefficient and the 
floristic similarity according to Sørensen coefficient.

Parameters of the herb-undershrub cover and succession processes are determined not only by the degree and 
multiplicity of summer defoliations, but also their sequence. The greatest loss of the initial species composition 
of the herb-undershrub cover is observed owing to an abrupt, significant and at the same time a short clearing 
up of living soil cover by zoogenic defoliation.

Gradual increasing of the illumination of the lower storeys of vegetation upto intense contributes to the 
preservation in the herb-shrub cover of forest and meadow-forest species dominance.

Weak defoliation, with a long period of drying up of trees, contributes to the weakening of forest and meadow-
forest species position, and expansion of weeds. In the latter two cases, actively growing grasses. Zoogenic 
defoliation promotes formation of patchiness in the herb-undershrub cover.
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Введение
Зоогенная дефолиация ока-

зывает опосредованное влияние 
на состояние травяно-кустар-
ничкового покрова через изме-
нение плотности полога эдифи-
катора и, следовательно, через 
изменение светового режима 
нижних ярусов фитоценозов. 
В зависимости от фенологии на-
секомых и объекта дефолиации 
световой режим нижних ярусов 
растительности может меняться 
кратковременно или в случае 
дефолиации хвойных древосто-
ев на длительный срок. В зави-
симости от характера дефоли-
ации (степени и мозаичности) 
она может вызвать флуктуацию 
характеристик травяно-кустар-
ничкового яруса, зоогенную 
сукцессию регрессионной или 
демутационной направленно-
сти, субклимаксовое состояние. 
Большое значение для хода де-
мутационных процессов тра-
вяно-кустарничкового яруса 
имеет период восстановления 
древесного полога. В условиях 
березняков северной лесостепи 
Зауралья наблюдалось полное 
изменение облика живого на-
почвенного покрова и домини-
рование бодяка щетинистого 
(Cirsium setosum (Willd.) Besser) 
в березовых насаждениях, де-
фолиированных летне-осенним 
комплексом насекомых с после-
дующим частичным усыхани-
ем древостоев. В связи с этим 
представляет интерес просле-
дить влияние дефолиации на 
трансформацию травяно-ку-
старничкового покрова в более 
ранний (июнь – июль) период 
вегетационного сезона.

Цель, методика  
и объекты исследования

цель исследования – изуче-
ние динамики параметров тра-
вяно-кустарничкового покрова 
после дефолиации древостоев 
непарным шелкопрядом.

Исследования выполнены 
в зоне северной лесостепи, по 
лесорастительному районирова-
нию Б.П. Колесникова [1], район 
исследований относится к За- 
уральской равнинной провинции.

Динамика травяного покро-
ва в березовых насаждениях, 
дефолиированных непарным 
шелкопрядом, изучалась на трёх 
постоянных пробных площадях 
(ППП) в 2006 г. и повторно в 2011 
и 2017 гг. в 37, 45 и 46 кварталах 
Покровского мастерского участ-
ка Каменск-Уральского участко-
вого лесничества Свердловского 
лесничества. Исследованные бе-
резняки расположены на участ-
ках с выровненным рельефом, 
темно-серыми лесными почвами. 
Два из них, согласно классифи-
кации Б.П. Колесникова [1], от-
носятся к коренному типу леса и 
один – к производному. В послед-
нем произошла смена соснового 
насаждения на березовое. По 
видовому составу на ППП пре-
обладает берёза повислая (Betula 
pendula Ehrh.) с незначитель-
ной примесью берёзы пушистой 
(Betula pubescens Ehrh.). ППП 1 
и ППП 2 изначально представ-
ляли собой один выдел, впослед-
ствии разграниченный дорогой. 
В табл. 1 приводится краткая 
лесоводствено-таксационная ха-
рактеристика ППП.

Как правило, дефолиация дре-
востоя гусеницами непарного 

шелкопряда в районе исследова-
ния проходила с середины июня 
и продолжалась до середины 
июля. В течение 5 лет, с 2006 по 
2011 гг., полог нарушался шелко-
прядом в разной степени. Нере-
гулярная дефолиация наблюда-
лась на ППП 1 и 3, ежегодная – 
на ППП 2. Дефолиация носила 
в основном мозаичный характер, 
кроме дефолиации 2009–2011 гг. 
на ППП 2, где она была очень 
равномерной. Данные о степени 
дефолиации приведены по мате-
риалам [2] в табл. 2.

С 2006 г. на всех ППП на сле-
дующий год после дефолиации 
наблюдалось полное восстанов-
ление полога в мае и повторные 
дефолиации с середины июня до 
середины июля. Соответственно 
менялся световой режим травя-
ной синузии. Только после дефо-
лиации 2010 г. в связи с особен-
ностями его погодных условий 
на следующий год отмечалась 
задержка распускания листвы 
у дефолиированных деревьев. 
По этой причине в 2011 г. полог 
древостоя восстановился в сред-
нем на 50 % на ППП 1, на 30 % – 
ППП 2 и на 60 % – ППП 3.

Геоботаническое описание 
ППП выполнено методом учет-
ных площадок размером 1×1 м 
в 25-кратной повторности [3, 4]. 
Учетные площадки закладыва-
лись в диагональных направле-
ниях с равномерном располо-
жением. На учетных площадках 
учитывали видовой состав, из-
меряли высоту основного яруса 
травяного покрова, проективное 
покрытие каждого вида, нали-
чие и проективное покрытие мо-
хового покрова. При обработке  
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Таблица 1
Table 1 

Лесоводственно-таксационная характеристика ППП
Silvicultural-taxation characteristics of permanent plots

№ ППП
Permanent 

plot 
number

Состав
Composition

Бонитет
Bonitet

Возраст
Age

Полнота
Stand 

completeness

Тип леса
Forest type

Режим увлажнения 
почвы

Moisture regime  
of the soil

1 10Б
10 Birch II 80 0,7

Березняк коротконожково- 
костяничниковый
The birch stand  
Brachypodium + Rubus 

Устойчиво свежая
Consistently fresh

2 10Б
10 Birch II 80 0,6

Березняк коротконожково-ко-
стяничниковый
The birch stand
Brachypodium + Rubus 

Устойчиво свежая
Consistently fresh

3
10Б+Ос
10 Birch 
+Aspen

III 60 0,8
Сосняк злаково-разнотравный
The pine stand
forest-grass

Устойчиво свежая 
периодически 

влажная
Consistently fresh, 
periodically wet

Таблица 2
Table 2 

Среднее значение ± дисперсия (стандартное отклонение) степени дефолиации  
на учетных площадях в разные годы, %

Average value ± dispertion (standard deviation) of defoliation  
in different years account, %

№ ППП  
в настоящей 

работе
Permanent  

plot number  
in this work

№ ППП  
в работе [5] 
Permanent  

plot number  
in work [5]

Дефолиация, %, в разные годы
Defoliation, %, in different years

2005 2006 2007 2008 2009 2010

1 4 27±7 60±18 Фоновая
Background 17±15 37±16 61±14 

2 6 35±12 47±13 13±13 25±15 59±9 85±7 

3 2 – 42±15 Фоновая
Background

Фоновая
Background 37±14 43±17 

Примечание. Степень дефолиации приведена на конец периода активной откладки яиц самками непарного шелкопряда;  
(–) учет не проводился; фоновая дефолиация – не более 10–15 % у всех деревьев; выборочная дефолиация отдельных деревьев 
отсутствовала.

Note. Defoliation degree is at the end of the period of active oviposition by Gypsy moth females; (–) no counts; background defoliation 
is no more than 10–15 % of all trees; selective defoliation of individual trees was absent.

результатов рассчитывали ко-
эффициент встречаемости как 
процент площадок, на которых 
встретился данный вид, среднее 
проективное покрытие.

Ориентируясь на соотношение 
показателей проективного по-

крытия и встречаемости, состав-
ляли представление о структуре 
травяно-кустарничкового ценоза: 
низкий коэффициент встречае-
мости и большой процент про-
ективного покрытия указывают 
на парцеллярную структуру рас-

тительности, высокий коэффи-
циент встречаемости – на равно-
мерное распределение вида по 
площади. Небольшая величина 
обоих показателей характеризу-
ет единичные виды. Флористи-
ческое сходство травяного яруса  
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определялось по коэффициенту 
Сёренсена: К= 2 С/(А+B), где С – 
общее число видов в сравнивае-
мых списках видовых составов, 
А – количество видов в первом 
списке, В – количество видов 
во втором списке.

Результаты исследования  
и их обсуждение

Параметры травяно-кустар-
ничкового покрова приняты как 
исходные по учетам, выполнен-
ным в 2006 г. После дефолиации 
наблюдалась трансформация ви-
дового состава травяно-кустар-
ничкового яруса на ППП. Его 
наибольшие изменения относи-
тельно начального произошли на 
ППП 1. Там отмечались наиболь-
шее, но кратковременное изме-
нение светового режима подпо-
логовой растительности вслед-
ствие дефолиации и мозаичное 
повреждение полога оставшихся 
деревьев вплоть до 2011 г. Изме-
нение освещенности благопри-
ятствовало внедрению под полог 
инородных видов. За 11-летний 
период отмечалось постепенное 

восстановление видового состава 
травяного покрова на ППП 1. Ко-
эффициент Серенсона (табл. 3) 
увеличился с 0,49 (2011 г.) до 
0,55 (2017 г.) относительно на-
чального. Процесс восстанов-
ления очень медленный. За по-
следние пять лет (2011–2017 гг.) 
больших изменений на ППП 1 по 
видовому составу не произошло. 
Коэффициент сходства – 0,71. 
Дефолиация полога способство-
вала к 2011 г. формированию мо-
заичных группировок отдельных 
видов, образованных клубникой 
зеленой (Fragaria viridis Duch.), 
злаками, репешком обыкновен-
ным (Agrimonia eupatoria L.), 
состав которых к 2017 г. сменил-
ся на клевер средний (Trifolium 
medium L.)., лабазник шести-
лепестный (Filipendula vulgaris 
Moench.), подмаренник настоя-
щий (Galium verum L.).

По флористическому составу 
рассматриваемые в 2011 г. ППП 1 
и 2 близки. Общий облик травя-
ного покрова по двум основным 
доминантам у них аналогичен 
(злаки и клубника зеленая), но 

Таблица 3
Table 3 

Характеристика сходства видового состава травяного покрова ППП по коэффициенту Серенсена
The similarity coefficient of Sorensen characteristic of herb cover species of permanent plots

ППП, год
plot, year

ППП, год
permanent plot, year

1, 2006 1, 2011 1, 2017 2, 2011 2, 2017 3, 2006 3, 2011 3, 2017

1, 2006 1 0,49 0,55 0,73 – 0,58 – –
1, 2011 0,49 1 0,71 0,70 – – 0,61 –
1, 2017 0,55 0,71 1 – 0,64 – – 0,58
2, 2011 – 0,70 – 1 0,66 – – –
2, 2017 – – 0,64 0,66 1 – 0,57
3, 2006 0,58 – – – – 1 0,74 0,69
3, 2011 – 0,61 – – – 0,74 1 0,68
3,2017 – – 0,58 – 0,57 0,69 0,68 1

в доминирующем разнотравье 
на ППП 2 к 2011 г. увеличилось 
содержание лабазника шестиле-
пестного и бодяка щетинистого 
(см. табл. 3). На ППП 2, как и 
на ППП 1, в травяном покрове 
выделяются микрогруппировки. 
Образованы они пыреем ползу-
чим (Elytrigia repens L.), бодяком 
щетинистым, майником двулист-
ным (Majanthemum bifolium L.), 
будрой плющевидной (Glechoma 
hederacea L.), которые в 2017 г. 
сменяются микрогруппировками 
из клубники зеленой и коротко-
ножки перистой (Brachypodium 
pinnatum (L.) Beauv.). Коэффи-
циент Серенсена между ППП 
составляет в 2011 г. 0,70. Однако 
при сравнении 2017 и 2011 гг. на 
ППП 2 наблюдаются некоторая 
тенденция к изменению видово-
го состава травяно-кустарнич-
кового покрова и, как следствие, 
снижение коэффициента видо-
вого сходства до 0,66. Еще более 
четко эта тенденция прослежива-
ется на ППП 3, где в связи с за-
тяжным усыханием деревьев на-
блюдается внедрение под полог  
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лугово-лесных и сорных видов. 
К 2017 г. отмечено изменение 
состава доминантов травяно- 
кустарничкового покрова в свя-
зи с появлением в нем клубни-
ки зеленой, крапивы двудомной 
(Urtica dioica L.) (табл. 4). На 
ППП 3 с 2006 по 2011 гг. зафик-
сировано в основном регулярное 
распределение видов в травяном 
покрове. К 2017 г. сформирова-
лись микрогруппировки, обра-
зованные следующими видами: 
клубника зеленая, козлятник вос-
точный (Galega orientalis Lam.), 
крапива двудомная.

Динамика проективного по-
крытия и видовой насыщен- 
ности травяно-кустарничкового 
покрова после зоогенной дефо-
лиации за рассматриваемый пе-
риод представлена на рисунке. 
Неоднократная зоогенная де-
фолиация (см. табл. 2) способ-
ствовала увеличению видово-
го разнообразия на всех ППП. 
В 2017 г. отмечено снижение 
видовой насыщенности только 
на ППП 1 за счет исчезновения 
как ряда видов, встречающих-
ся единично, так и клубники 
зеленой и щучки дернистой 

(Deschampsia caespitosa L.), 
встречаемость которых была 56 
и 36 % соответственно. В 2017 г. 
на ППП 1 не отмечено в учетах 
ряда единично произраставших 
сорных видов: крапивы двудо-
мной, мать-и-мачехи (Tussilago 
farfara L.), одуванчика лекар-
ственного (Taraxacum officinale 
F.H. Wigg.), щучки дернистой, 
которые при определенных усло- 
виях могли стать нежелательны-
ми доминантами в сообществе.

Проективное покрытие тра-
вяно-кустарничковым покровом 
после зоогенной дефолиации  

Таблица 4
Table 4

Доминанты и кондоминанты травяно-кустарничкового покрова на ППП
The herb-dwarf shrub cover dominations and contaminants of permanent plots

ППП
Permanent  

plots

Годы
Years

2006 2011 2017

1

Земляника зелёная
(Fragaria viridis  
(Duchesne) Weston),  
злаки (Poaceae Barnhart),
подмаренник северный 
(Galium boreale L.)
 

Земляника зелёная (Fragaria viridis  
(Duchesne) Weston), злаки (Poaceae  
Barnhart), подмаренник северный  
(Galium boreale L.), земляника лесная 
(Fragaria vesca L.), манжетка обыкновенная
(Alchemilla xanthochlora Rothm.,  
Alchemilla vulgaris L.), репешок  
обыкновенный (Agrimonia eupatoria L.)

Земляника лесная  
(Fragaria vesca L.), репешок 
обыкновенный (Agrimonia  
eupatoria L.), кострец  
безостый (Bromopsis inermis 
(Leyss.) Holub)

 

2 –

Земляника зелёная (Fragaria viridis  
(Duchesne) Weston), злаки (Poaceae  
Barnhart), лабазник обыкновенный  
(шестилепестный) (Filipendula vulgaris  
Moench), бодяк щетинистый  
(Cirsium setosum (Willd.) Besser)

Злаки (Poaceae Barnhart), зем-
ляника лесная (Fragaria vesca 
L.), костяника обыкновенная 
(Rubus saxatilis L.), репешок 
обыкновенный (Agrimonia 
eupatoria L.)

3

Земляника лесная
(Fragaria vesca L.),
злаки (Poaceae Barnhart), 
клевер луговой (Trifolium 
pratense L.), репешок 
обыкновенный
(Agrimonia eupatoria L.), 
подмаренник северный 
(Galium boreale L.)

Репешок обыкновенный
(Agrimonia eupatoria L.), костяника  
обыкновенная (Rubus saxatilis L.),  
земляника лесная (Fragaria vesca L.),  
злаки (Poaceae Barnhart)

Злаки (Poaceae Barnhart), 
медуница неясная (Pulmonaria 
obscura L.), репешок  
обыкновенный (Agrimonia 
eupatoria L.), костяника  
обыкновенная (Rubus  
saxatilis L.), земляника лесная 
(Fragaria vesca L.), козлятник 
восточный (Galega orientalis 
Lam.), крапива двудомная  
(Urtica dioica L.), подмаренник 
северный (Galium boreale L.)

Примечание. Cписок приведен по убыванию значения проективного покрытия.
Note. The list is given in descending order of percent cover.
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полога увеличилось на всех 
ППП. Ее первоначальный уро-
вень и последующее усыхание 
деревьев по-разному повлияли 
на этот показатель. Резкое и зна-
чительное кратковременное ос-
ветление нижних ярусов расти-
тельности произошло на ППП 1, 
за которым последовало увели-
чение проективного покрытия 
травяно-кустарничкового по-
крова в 2011 г. с постепенным 
снижением его к 2017 г. по мере 
восстановления крон деревьев. 
На ППП 2 после дефолиации 
сложились оптимальные усло-
вия для существующего состава 
травяно-кустарничкового покро-
ва и по развитию проективного 
покрытия реализован максимум. 
На ППП 3, напротив, наименее 
интенсивная дефолиация 2006 г. 
сопровождалась постепенным 

усыханием деревьев вплоть 
до 2017 г., что сказывалось на 
увеличении проективного по- 
крытия.

Видовой состав доминантов 
и кондоминантов разнотравья 
представлен в табл. 4. Несмотря 
на некоторую разницу в доми-
нантах травяно-кустарничково-
го покрова пробных площадей 
1 и 3, коэффициент сходства ви-
дового состава у них довольно 
высокий – 0,58. Сами же доми-
нанты имели регулярное разме-
щение в травяном покрове ПП 1 
и 3, и их коэффициенты встре-
чаемости составляли 70–100 %. 
Коэффициент встречаемости 
остальных видов составил 30–
70 %, за исключением шести-се-
ми единичных.

К 2011 г. на ППП 3 после де-
фолиации 2006 г. флористиче-

ские характеристики напочвен-
ного покрова значительно не 
изменились, но была отмечена 
небольшая смена доминантов. 
Земляника и злаки, хотя и про-
должают доминировать в по-
крове, но по проценту участия 
в проективном покрытии усту-
пили позиции репешку обык-
новенному (26,8) и костянике 
(15,6  %), в остальном состав 
доминантов и их соотношение 
сохранились, хотя величина 
общего проективного покры-
тия значительно увеличилась. 
В 2017 г. наблюдается относи-
тельно предыдущих лет увели-
чение в проективном покрытии 
злаков, крапивы двудомной. 
В составе доминатов появляет-
ся козлятник восточный – по-
севное растение, внедряющееся 
под лесной полог.
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Рисунок 1 – Основные характеристики травяно-кустарничкого покрова

Figure 1 – The main characteristics of the herb-dwarf shrub cover
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Соотношение площадей, зани-
маемых различными эколого-це-
нотическими группами в наса-
ждении, позволило оценить про-
цессы трансформации травяного 
покрова в зависимости от степе-
ни и кратности повреждения по-
лога, а также процессов его вос-
становления (табл. 5).

Следствием неоднократной 
мозаичной дефолиации ППП 1 
было неравномерное освещение 
подпологового яруса, сочетание 
ярко освещенных участков с за-
тененными. В результате через 
5 лет в 2,5 раза увеличилось уча-
стие в проективном покрытии 
разнотравья лугово-лесных и 
в 1,5 раза уменьшилась доля лес-
ных видов. Снизилась величина 
проективного покрытия злаков и 
сорной растительности. Была ве-
роятность демутационных про-
цессов, но дальнейшее развитие 
ситуации привело к увеличению 
доли сорных видов в проек-
тивном покрытии при доволь-
но широком распределении их 
по площади наряду со злаками.  

Коэффициенты встречаемости 
их соответственно составляют  
25 и 49 % на 2017 г.

Плавное и равномерное уве-
личение прозрачности полога 
(ППП 2) вызвало к 2011 г. абсо-
лютное преобладание в траво-
стое лугово-лесных видов, доля 
которых в проективном покры-
тии в 4,5 раза больше, чем лес-
ных. В 2017 г. увеличилась доля 
злаков и лесной группы расте-
ний. Небольшая мозаичная де-
фолиация (ППП 3) (см. табл. 2) 
привела к незначительному 
увеличению проективного по-
крытия лугово-лесными видами 
и сорной растительностью, по-
теснившими злаки. Динамика 
проективного покрытия различ-
ных групп травяного покрова на 
2011 г. была настолько мала, что 
в данном случае можно было бы 
предположить обратимость су-
ществующих изменений напоч-
венного покрова. Однако усыха-
ние деревьев и наличие источ-
ника обсеменения сорных видов 
привели в конечном итоге к уве-

личению проективного покрытия 
группы сорных видов и злаков  
на ППП 3.

Таким образом, мы рассмот- 
рели особенности реакции тра-
вяно-кустарничкового покрова 
на зоогенную дефолиацию раз-
ной интенсивности, прошедшую 
в первой половине лета на трех 
участках. Последняя зооген-
ная дефолиация была в 2011 г., 
и к 2017 г. состояние древостоев 
на ППП 1 и 3 относится к осла-
бленному, а на ППП 2 – к силь-
но ослабленному [6]. Конечная 
задача представленной работы – 
идентифицировать протекаю-
щие на ППП процессы. Зооген-
ная дефолиация может вызвать 
как изменение тех или иных ха-
рактеристик травяно-кустарнич-
кового покрова, так и направле-
ние последующих сукцессион-
ных процессов. Литературные 
данные по исследованиям зоо-
генных сукцессий травяных си-
нузий немногочисленны. Кол-
лективы авторов работали в ду-
бовых насаждениях и сосновых 

Таблица 5 
Table 5

Проективное покрытие ценотических групп в травяном покрове  
(% от общего проективного покрытия / средняя встречаемость ценотической группы, %)

The projective cover coenotic groups in the grass cover  
(% of the total projective cover / the average incidence of coenotic groups, %)

Группы видов
Group species of plants

ППП 1
Permanent plot 1

ППП 2
Permanent plot 2

ППП 3
Permanent plot 3

2006 2011 2017 2011 2017 2006 2011 2017
Лесные
Forest 53 34 36/26 13 27/23 43 42 28/27

Лугово-лесные 
Meadow-forest 17 44 36/18 59 33/23 39 44 16/20

Сорные 
Weed 6 1 12/25 11 7/16 1 4 22/23

Злаки 
Cereals 24 21 16/49 17 33/21 18 10 34/38
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культурах Воронежской области 
[7, 8], в темнохвойных лесах и 
березняках Сибири [5, 9–11].  
В зависимости от фенологии на-
секомых и объекта дефолиации 
световой режим нижних ярусов 
растительности может менять-
ся кратковременно или в случае 
дефолиации хвойных древосто-
ев на длительный срок. Большое 
значение для хода зоогенной сук-
цессии имеет период восстанов-
ления полога. Во всех представ-
ленных работах отмечены из-
менения одного или нескольких 
параметров живого напочвенно-
го покрова: от биомассы доми-
нантов в мало нарушенных наса-
ждениях до значительных изме-
нений физиономического облика 
напочвенного покрова. Речь идет, 
таким образом, о флуктуации 
характеристик травяного яруса,  
зоогенной сукцессии, ее демута-
ции или дигрессии.

В наших случаях (ППП 1 и 2) 
не наблюдается признаков про-
цесса дигрессии, или регресси-
онной сукцессии, так как видо-
вая насыщенность на ППП уве-
личивается [12]. Исключением 
является снижение количества 
видов на ППП 3 в 2011 г., кото-
рое к 2017 г. увеличилось. Также 
не имеет места флуктуация, так 
как она предполагает возврат 
к близкому исходному состоя-
нию в течение 10 лет [12]. При 
сильной двукратной (27 и 60 %) 
дефолиации и последующих 
в течение трех лет наблюдается 
длительная зоогенная сукцессия 
травяно-кустарничкового покро-
ва (ППП 1). Она отличается наи-
более низким из исследованных 
коэффициентом видового сход-

ства, увеличением доли сорной 
растительности в проективном 
покрытии и повышением коэф-
фициента встречаемости злаков. 
В случае дальнейшего усыха-
ния деревьев может последо-
вать увеличение проективного 
покрытия сорняков, а наличие 
среди злаков плотно-кустовых 
и длиннокорневищных видов 
может привести к дигрессии 
травяной синузии и к длитель-
но существующей зоогенной 
сукцессии. При восстановле-
нии полога возможен длитель-
ный демутационный процесс. 
Дефолиации порядка 25–47 % 
в течение трех лет, а затем дву-
кратные (59–85 %) (ППП 2) при-
вели к сильному ослаблению 
древостоя, наибольшему, но 
постепенному и равномерному 
осветлению травяно-кустар-
ничкового покрова. Он отлича-
ется предельным проективным 
покрытием, несущественными 
различиями в видовом составе 
(коэффициент Серенсена 0,66). 
Судя по динамике ценотических 
групп, мы можем рассматривать 
вариант развития зоогенной 
сукцессии в направлении дему-
тации или формирования злако-
вой синузии. Относительная не-
большая дефолиация в течение 
4 лет (37–43 %), постепенное 
мозаичное осветление подпо-
логовой растительности за счет 
единичного усыхания деревьев 
привели к появлению мозаич-
ности травяно-кустарничкового 
покрова, к постепенному изме-
нению видового состава (коэф-
фициент Серенсена уменьшает-
ся от 0,74 к 0,68) и увеличению 
доли в проективном покрытии 

травяно-кустарничкового по-
крова сорной растительности и 
злаков. Данная зоогенная сук-
цессия имеет устойчивую тен-
денцию к дигрессии при сохра-
нении в то же время потенциала 
к демутационным процессам 
за счет наличия видов лесной 
и лугово-лесной ценотических  
групп.

Выводы
Параметры травяно-кустар-

ничкового покрова и сукцесси-
онные процессы определяются 
не только степенью и кратно-
стью летних дефолиаций, но и 
их последовательностью. Наи-
большие потери начального 
видового состава травяно-ку-
старничкового покрова наблю-
даются вследствие резкого, 
значительного и в то же время 
кратковременного осветления 
живого напочвенного покрова. 
Постепенное нарастание осве-
щенности нижних ярусов расти-
тельности до высокой способ-
ствует доминированию лесных 
и лугово-лесных видов. Слабая 
дефолиация с длительным пе-
риодом усыхания деревьев спо-
собствует ослаблению позиций 
лесных и лугово-лесных видов 
и расширению сорных. При 
плавном и равномерном уве-
личении освещенности и при 
небольшой дефолиации, но ре-
гулярном последующем выпа-
дении деревьев увеличивается 
доля злаков в проективном по-
крытии травяного разнотравья. 
Зоогенная дефолиация способ-
ствует формированию мозаич-
ности в травяно-кустарничко-
вом покрове.
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