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Выяснение природных механизмов поддержа-
ния биологического разнообразия – необходимая 
основа для разработки методов рационального 
природопользования. Максимальным видовым 
разнообразием отличались климаксовые биогео-
ценозы доагрикультурного времени (Коротков, 
1991; Восточноевропейские …, 1994; Смирнова 
и др., 2013). Однако в настоящее время из-за мно-
говековой деятельности человека такие сообще-
ства на территории Европы не сохранились (Бо-
бровский, 2010; Восточноевропейские …, 2004; 
Евстигнеев, 2009, 2010). По этой причине важная 
задача экологии – восстановление структуры от-
дельных сообществ и всего биогеоценотического 
покрова доагрикультурного облика. Возможный 
путь такого восстановления – выяснение меха-
низмов поддержания биологического разнообра-
зия в связи с жизнедеятельностью популяций 
сохранившихся эдификаторов (Евстигнеев, Беля-
ков, 1997; Смирнова, Торопова, 2008; Смирнова 
и др., 2011). Таким эдификатором в лесной зоне 

на протяжении практически всего голоцена был 
зубр (Bison bonasus Linnaeus, 1758) (Калякин, Ту-
рубанова, 2004). Этот вид вместе с другими стад-
ными копытными (турами, тарпанами) создавал в 
лесной зоне полуоткрытые и открытые ландшаф-
ты, формировал высокопродуктивные пастбища, 
удобряя почву, а также обеспечивал устойчивое 
существование светолюбивой флоры (Смирно-
ва, 2004). В настоящее время популяции зубра 
малочисленны и находятся под опекой человека. 
В связи с этим любые эдификаторные (средопре-
образующие) проявления зубра должны быть в 
центре внимания исследователей.

Цель настоящей работы – анализ изменения 
растительности суходольных лугов заповедни-
ка Брянский лес под влиянием реинтродукции 
зубров. 

Район, объекты и методы исследования

Территория заповедника Брянский лес в ботани-
ко-географическом плане относится к Полесской 
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Проанализированы изменения растительности суходольных лугов заповедника 
Брянский лес в результате жизнедеятельности зубров (Bison bonasus Linnaeus, 1758) после 
их реинтродукции в 2011 г. Показано, что зубр – это эдификатор, который определяет 
структуру, динамику и видовой состав сообществ. Зубры создают экологическую и 
фитоценотическую неоднородность суходольного луга. На месте постоянного выпаса 
зубров формируются микрогруппировки отавы (Poa angustifolia, Festuca rubra и 
Agrostis gigantean и др.), на каталках – пионерные группировки растений (Chenopodium 
spp., Echinochloa crusgalli, Filaginella uliginosa, Juncus articulates, Polygonum persicaria, 
Conyza canadensis, Erodium cicutarium, Erysimum cheiranthoides и др.), а на участках луга, 
которые не затронуты активной деятельностью копытных, сохраняется высокотравье 
(Calamagrostis epigeios, Bromopsis inermis, Elytrigia repens и др.) – исходный элемент 
мозаики. Разнообразие микросайтов обеспечивает совместное существование в 
сообществе видов, которые различаются по экологии и жизненным формам. Почва 
под отавой и на каталках из-за меньшей сомкнутости травяного покрова сильнее 
прогревается и становится суше. В связи с этим на каталках и в отаве в полтора-два раза 
больше сухолуговых видов, чем в высокотравье. В микрогруппировках высокотравья 
преимущество получают длиннокорневищные растения, на отаве – дерновинные, а 
на каталках – стержне- и кистекорневые растения. Каталки, представляющие собой 
зоогенные нарушения почвенного покрова, поддерживают в составе луга популяции 
слабоконкурентных малолетников. В результате деятельности зубров видовое 
разнообразие сосудистых растений в сообществе увеличивается в два-три раза.
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подпровинции Восточно-европейской провинции 
Европейской широколиственнолесной области 
(Растительность …, 1980). С октября 2011 г. за-
поведник проводит программу по реинтродукции 
зубра (Ситникова, 2013). К настоящему времени 
сформирована вольная популяция, состоящая из 
24 особей. Животные держатся преимущественно 
вокруг кордона Пролетарский (квартал 10), где их 
подкармливают. Часть времени зубры пасутся и 
отдыхают на ближайшем злаковом лугу, который 
стал объектом нашего исследования. Доминан-
ты сообщества: Calamagrostis epigeios (L.) Roth, 
Bromopsis inermis (Leyss.) Holub, Elytrigia repens 
(L.) Nevski, Poa angustifolia L., Agrostis gigantea 
Roth. Луг расположен в пределах суглинистой мо-
ренно-зандровой местности и занимает площадь 
11 га. За четыре года здесь сформировалась мо-
заичность растительности, обусловленная жизне-
деятельностью зубров. Треть луга закартировали 
с помощью GPS-навигатора. На карте отмечали 
однородные контуры растительности. В каждом 
варианте контура сделали геоботанические опи-
сания в 11-кратной повторности на площадках 
по 25 м2. Всего выполнено 33 описания. На пло-
щадках выявляли видовой состав сосудистых 
растений и определяли участие видов по шкале         
Ж. Браун-Бланке (Миркин и др., 1989).

Видовое разнообразие микрогруппировок оце-
нивали с помощью следующих показателей: ви-
довое богатство, видовая насыщенность, число 
видов сосудистых растений разных эколого-це-
нотических групп и жизненных форм (Оценка …, 
2000). Видовое богатство – число видов в сообще-
стве. Этот показатель определяли, как число ви-
дов на 11 площадках, которые относятся к одному 
контуру растительности. Видовая насыщенность 
– среднее арифметическое число видов, получен-
ное из 11 описаний. Под эколого-ценотическими 
группами (ЭЦГ), в соответствии с представления-
ми А.А. Ниценко (1969), понимали крупные груп-
пы экологически близких видов, которые в своем 
генезисе связаны с разными типами сообществ. 
Соотношение ЭЦГ определяли по общему списку 
видов, встреченных на 11 площадках. При этом ис-
пользовали классификацию ЭЦГ, разработанную 
для Европейской России (Восточноевропейские 
…, 2004), которая доступна на сайте Института ма-
тематических проблем биологии РАН (http://www.
impb.ru/index.php?id=div/lce/ecg). Характеристика 
жизненных форм растений дана по И.Г. Серебряко-
ву (1962). Геоботанические описания обработаны 
по экологическим шкалам Д.Н. Цыганова (1983) в 
программе SpeDiv (Смирнов, 2006).  

Обсуждение материалов

Картографирование луга, на котором в те-
чение четырех лет паслись и отдыхали зубры, 
показало, что в сообществе сформировалась 
зоогенная мозаичность растительности. На ис-
ходном злаковом лугу (микрогруппировки фоно-
вые), который слабо эксплуатировался зубрами, 
появились участки, где животные интенсивно 
паслись (микрогруппировки отавы), а также ка-
талки с выбитой растительностью (микрогруп-
пировки каталок). Рассмотрим эти группировки 
растений.

Микрогруппировки фоновые – исходный ва-
риант сообществ, сформированный на месте зале-
жи – пахотной земли, оставленной без обработки 
(рис. 1). Пашню забросили 27 лет назад, сразу по-
сле организации заповедника. К моменту изуче-
ния (июнь 2014 г.) фоновые микрогруппировки 
были олигодоминантными. Судя по встречаемо-
сти и баллам покрытия–обилия, максимальное 
участие принадлежало трем высокотравным и 
длиннокорневищным травам сухолуговой груп-
пы: Calamagrostis epigeios, Bromopsis inermis и 
Elytrigia repens. Перечисленные виды отличаются 
высокой вегетативной подвижностью, большой 
биомассой, а также значительной длительностью 

Рис. 1. Фрагмент луга (квартал 10, выдел 40; площадь 
закартографированной части 3,87 га) с микрогруп-
пировками растений: 1 – фоновые, 2 – отава, 3 – каталки
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удержания территории (Зозулин, 1959; Жукова, 
1995; Уланова, 1995). Это позволяет им сформи-
ровать максимальную сомкнутость в надземном и 
подземном ярусах. Проективное покрытие в над-
земной сфере составляет 100%. Ранее показано, 
что почвенный горизонт группировок с участием 
этих видов отличается значительной насыщенно-
стью корневищами (Зозулин, 1959; Евстигнеев и 
др., 1999). Кроме того, жесткие листья и стебли 
вейника, отмирая осенью, медленно разлагаются 
и формируют подстилку толщиной до 3 см, кото-
рая препятствует появлению проростков (Улано-
ва, 1995). Все это отражается на видовом составе 
группировок.

Фоновые группировки отличаются минималь-
ными значениями видовой насыщенности и ви-
дового богатства: на учетных площадках насчи-
тывается в среднем только 10 видов сосудистых 
растений, а на всех площадках встречено лишь 
32 вида (табл. 1). Это свидетельствует о том, что 
фоновые группировки, состоящие в основном из 

длиннокорневищных растений, характеризуют-
ся ценотической замкнутостью и не доступны 
для внедрения большинства луговых растений. В 
эколого-ценотическом спектре доминируют сухо-
луговые растения (табл. 2). Помимо перечислен-
ных выше видов с высоким постоянством встре-
чаются Achillea millefolium L., Convolvulus arvensis 
L., Poa angustifolia и Polygonum convolvulus L. 
Число влажно-луговых видов в два раза меньше, 
среди них наибольшая встречаемость характерна 
для Agrostis gigantea, Galium mollugo L. и Rumex 
acetosa L. Остальные эколого-ценотические груп-
пы представлены единичными видами: особи, ко-
торые внедрились в группировки высокотравья, 
редко доживают до плодоношения или существу-
ют на низком уровне численности и жизненности.

Микрогруппировки отавы. За четыре года 
на части луга зубры сформировали группиров-
ки растений, состоящие из отавы. Отава – трава, 
выросшая в тот же год на месте стравленной. На 
долю этих микрогруппировок приходится 38% 

Т а б л и ц а  1
Характеристика разнообразия сосудистых растений в микрогруппировках суходольного луга, 

освоенного зубрами

Параметры разнообразия
Микрогруппировки растений

фоновые отава каталки

Среднее покрытие яруса С, % 100 98 10

Число видов на 11 площадках 32 41 67

Диапазон числа видов на 11 площадках 8–11 13–19 19–32

Среднее число видов на 11 площадках (М±ɞ) 10,0±1,10 16,7±1,74 24,1±4,21

О б о з н а ч е н и я: М – среднее арифметическое, ɞ – среднее квадратическое отклонение.

Т а б л и ц а  2
Число видов (и доля в %*) разных эколого-ценотических групп в микрогруппировках 

суходольного луга, освоенного зубрами

Эколого-ценотические группы
Микрогруппировки растений

Фоновые Отава Каталки

Сухолуговая 16 (50,0) 27 (65,9) 33 (49,2)

Влажно-луговая 7 (21,9) 8 (19,5) 13 (19,4)

Аллювиальная луговая 2 (6,3) 1 (2,4) 7 (10,4)

Неморальная лесная 3 (9,4) 3 (7,4) 4 (6,0)

Черноольховая лесная и опушечная 2 (6,2) 1 (2,4) 5 (7,5)

Адвентивная 2 (6,2) 1 (2,4) 4 (6,0)

Боровая (бореальная опушечная) – – 1 (1,5)

*За 100% принято число видов на 11 площадках (размер каждой площадки 25 м2).
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от площади сообщества (рис. 1). Известно, что 
отава отличается большей сочностью и нежно-
стью, чем жесткие и малопитательные надземные 
побеги взрослых особей Calamagrostis epigeios и 
других видов высокотравья. Недаром наблюде-
ния показали, что зубры в течение всего сезона 
предпочитают пастись на отаве, тем самым по-
стоянно поддерживая эти микрогруппировки. 
Т.А. Работнов (1984) пишет, что при стравлива-
нии травы увеличивается доступ солнечных лу-
чей к поверхности почвы. В результате в дневные 
часы почва становится теплее и суше. Это под-
тверждает обработка геоботанических описаний 
по экологическим шкалам: микрогруппировки 
отавы отличаются меньшими баллами затенения 
и влажности почвы (рис. 2). 

Экологическое следствие выпаса – увеличение 
видового богатства и видовой насыщенности в 
1,3 и 1,7 раза соответственно (табл. 1). Возраста-
ние сухости почвы приводит к тому, что в груп-
пировках отавы доля сухолуговых видов уве-
личивается с 50 до 66 % (табл. 2). Появляются 
Artemisia absinthium L., A. campestris L., Berteroa 
incana (L.) DC., Clinopodium vulgare L., Conium 
maculatum L., Dianthus deltoides L., Festuca rubra 
L., Geranium pusillum L., Myosotis arvensis (L.) 
Hill, Plantago lanceolata L., Potentilla argentea L., 
Turritis glabra L. и др. Число видов в остальных 
эколого-ценотических группах уменьшается. В 
микрогруппировках отавы значительно снижает-
ся участие прежних доминантов – длиннокорне-
вищных злаков Calamagrostis epigeios, Bromopsis 
inermis и Elytrigia repens. Известно, что вейник на 
песчаных почвах не выносит даже слабого выпаса 
и быстро сокращает численность (Работнов, 1984; 
Уланова, 1995), а костер и пырей резко снижают 
численность и жизненность при более интенсив-
ном выпасе (Егорова, 1980; Виноградова, 1984). 
При этом в составе отавы возрастает участие дер-

Рис. 2. Распределение в экологическом пространстве 
геоботанических описаний микрогруппировок суходоль-

ного луга: 1 – фоновые, 2 – отава, 3 – каталки

новинно-длиннокорневищных (Poa angustifolia, 
Festuca rubra) и рыхлокустовых (Agrostis gigantea) 
злаков. Эти травы при многократном стравлива-
нии надземной массы усиливают побегообразо-
вание и увеличивают интенсивность вегетативно-
го размножения (Егорова, 1996; Курченко, 2010). 
Кроме того, они слабее вытаптываются, а также 
дают густую и мало грубеющую отаву (Виногра-
дова, 1984).

Микрогруппировки каталок. Эти микросайты 
представляют собой участки луга, на которых зу-
бры выбивают землю копытами, а затем катаются 
на обнаженной почве. Возможные причины такого 
поведения – стремление животных избавиться от 
эктопаразитов и кровососущих насекомых, а так-
же ускорить процесс линьки (Caboń-Raczyńska et 
al., 1987; European …, 2007). Зубры предпочитают 
кататься на одних и тех же местах. В результате 
образуются вытоптанные участки, имеющие окру-
глую форму. На изучаемом лугу площадь каталок 
составляла от 5 до 90 м2. К моменту начала исследо-
ваний на долю каталок приходилось 2% от площади 
луга (рис. 1). На каталках выше плотность почвы, 
которая из-за отсутствия сомкнутой растительно-
сти лучше прогревается и становится суше. На это 
указывает обработка геоботанических описаний по 
шкалам Д.Н. Цыганова (1984): экологический ре-
жим каталок характеризуется меньшими баллами 
влажности почвы и затенения по сравнению с фо-
новыми микрогруппировками и отавой (рис. 2).

Постоянным использованием каталок зубрами 
обусловлено формирование пионерных ценоти-
ческих незамкнутых группировок с покрытием 
от 5 до 20%. На каталках вследствие уничтоже-
ния сомкнутой растительности происходит рез-
кое повышение разнообразия сосудистых рас-
тений. По сравнению с высокотравьем видовое 
богатство увеличивается в 2,1 раза, а видовая на-
сыщенность – в 2,5 раза (табл. 1). Расширяется 
видовой состав всех эколого-ценотических групп 
растений (табл. 2). Это происходит в основном 
за счет слабоконкурентных растений – малолет-
ников (однолетников и двулетников), которые 
представлены преимущественно стержне- и ки-
стекорневыми растениями. Доля малолетников 
в микрогруппировках отавы составляет только 
20%, в фоновых группировках – 25%, а на катал-
ках – 37%. Быстротечный онтогенез – это адап-
тивное приспособление к постоянному наруше-
нию почвенного покрова. Кроме того, большое 
число малолетников в сообществе свидетель-
ствует о слабой конкуренции между растениями. 
Наиболее активны на каталках аллювиальные 
виды, среди которых много растений с коротким 
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Евстигнеев О.И. Механизмы поддержания биоло-
гического разнообразия лесных биогеоценозов. 

циклом воспроизведения: Chenopodium album 
L., C. polyspermum L., C. urbicum L., Echinochloa 
crusgalli (L.) Beauv., Filaginella uliginosa (L.) Opiz, 
Juncus articulatus L. и Polygonum persicaria L. В 
составе сухолуговых растений также много одно-
летников и двулетников: Amaranthus retrofl exus L., 
Conyza canadensis (L.) Cronq., Erodium cicutarium 
(L.) L’Her., Erysimum cheiranthoides L., Geranium 
pusillum L., Malva pusilla Smith, Oenothera biennis 
L., Phalacroloma annuum (L.) Dumort., Polygonum 
aviculare L., P. convolvulus L., Setaria pumila (Poir.) 
Schult., S. viridis (L.) Beauv., Solanum nigrum L., 
Viola arvensis Murr. Среди влажно-луговых рас-
тений можно заметить такие малолетники как 
Stellaria media (L.) Vill. и Viola tricolor L., а сре-
ди черноольховых – Arctium lappa L. и Galium 
aparine L. На каталках обычными становятся не-
которые многолетники из черноольховой группы: 
Chelidonium majus L., Rumex obtusifolius L., Urtica 
dioica L. Отсутствие сомкнутого травяного покро-
ва благоприятствует появлению проростков дре-
весных растений: Rubus idaeus L., Malus sylvestris 
Mill., Populus tremula L., Quercus robur L. и др. 
Вероятно, одна часть вновь появившихся расте-
ний могла прорасти из почвенного банка семян 
(Thompson et al., 1996), а другая – могла быть за-
несена зубрами из соседних сообществ эпи- и эн-
дозоохорным способами (Евстигнеев и др., 2013).

Заключение

В статье показано, что зубр – это активная часть 
биогеоценоза, определяющая структуру, динамику 

и видовой состав растительных сообществ. Бла-
годаря деятельности зубров на лугах появляются 
три типа микросайтов, которые создают эколо-
гическую и фитоценотическую неоднородность 
ценоза. Так, на месте постоянного выпаса зубров 
формируется отава, на каталках – пионерные груп-
пировки растений, а на участках луга, которые не 
затронуты активной деятельностью копытных, со-
храняется высокотравье. 

Разнообразие микросайтов обеспечивает со-
вместное существование в сообществе видов, 
различающихся по экологии и жизненным фор-
мам. На каталках и в составе отавы в полтора-
два раза больше сухолуговых видов, чем в ис-
ходных фоновых группировках. Это связано с 
тем, что почва под отавой и на каталках из-за 
меньшей сомкнутости травяного покрова силь-
нее прогревается и становится суше. В фоновых 
микрогруппировках высокотравья преимуще-
ство получают в основном длиннокорневищные 
растения, на отаве – дерновинные, а на каталках 
– стержне- и кистекорневые растения. Каталки, 
представляющие собой зоогенные нарушения 
почвенного покрова, поддерживают в составе 
луга популяции слабоконкурентных малолет-
ников. В результате видовое разнообразие сосу-
дистых растений в сообществе увеличивается в 
два-три раза. Таким образом, трофическая дея-
тельность зубров, а также создание этими жи-
вотными нарушений в виде каталок, создают ус-
ловия для формирования многовидового состава 
лугов.
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EUROPEAN BISON AND MAINTENANCE OF BIODIVERSITY OF 
MEADOWS (ON THE EXAMPLE OF NATURE RESERVE BRYANSKY 

FOREST)

O.I. Evstigneev1, O.V. Solonina2

Modifi cation of upland meadow vegetation of nature reserve Bryansky forest (Bryansk 
region, the Russian Federation) as a result of vital activity of European bison (Bison bonasus 
Linnaeus, 1758) after their reintroduction in 2011 have been analyzed. European bison is 
edifi cator that defi nes the structure, dynamics and species composition of plant communi-
ties. Bison creates environmental and phytocenotic heterogeneity of upland meadows. Patch 
of aftergrass with domination of Poa angustifolia, Festuca rubra and Agrostis gigantea are 
formed in place of permanent grazing of bison. Aggregation of pioneer plants (Chenopodium 
spp., Echinochloa crusgalli, Filaginella uliginosa, Juncus articulates, Polygonum persi-
caria, Conyza canadensis, Erodium cicutarium, Erysimum cheiranthoides and other) located 
on wallow sites. Domination of tall grasses (Calamagrostis epigeios, Bromopsis inermis, 
Elytrigia repens) of initial meadows is maintained in areas that are not affected by bison. 
A variety of microsites allows co-existence of species that differ in ecology and life forms 
in the community. The soil under aftergrass and in wallow sites becomes warmer and drier 
due to less closed ground vegetation. In this regard, number of dry meadow species in after-
grass and wallow sites was higher in half-two times than in initial tall grass meadow. Long-
rhizomatous plants dominate in initial tall grass meadow, bunchgrass – in aftergrass sites 
and taproot and brush-root plants – in wallow sites. Representing zoogenic soil disturbance 
wallow sites maintain of the populations of largely uncompetitive short-lived plant species in 
meadows. Species diversity of vascular plants in the community increases two to three times 
as a result of bison vital activity.

Key words: upland meadow, Bison bonasus, micromosaic structure, species diversity.
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