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ПРЕОБРАЗОВАНИЯ БИОГЕОЦЕНОЗОВ СУХОДОЛЬНЫХ ЛУГОВ 
В ПРОЦЕССЕ ЗАРАСТАНИЯ ОЛЬХОЙ СЕРОЙ 
(ALNUS INСАNА (L.) MOENCH)

В работе представлены результаты исследования трансформации условий среды при за-
растании суходольных лугов ольхой серой. Зафиксировано снижение освещенности, значи-
тельное увеличение мощности подстилки. В верхних горизонтах почвы под ольхой, по срав-
нению с  лугом, снижается численность и  биомасса дождевых червей на единицу площади. 
Преобразование факторов окружающей среды существенно сказывается на развитии травя-
нистого растительного покрова: под влиянием ольхи снижается видовое богатство и видовая 
насыщенность, резко падает обилие (покрытие) травянистой растительности, возрастает фло-
ристическая гетерогенность. 

В 60-летнем сероольшанике не развивается подрост коренной древесной породы — ели. 
Зарастание луга через ольху серую (в отличие от осины и березы) тормозит прохождение авто-
генной сукцессии, направленной на формирование коренного типа растительности — ельни-
ка. Библиогр. 29 назв. Ил. 5. Табл. 3.
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Th e article presents results of a study of the environmental conditions transformation during the for-
mation of new phytocenoses by the grey alder. Processes of overgrowing meadows by alder entail a 
change of habitat characteristics, in particular, reduction of brightness and temperature, a signifi cant 
increase in litter thickness. In addition, abundance and biomass of earthworms per area unit is reduced 
in upper soil horizons under the alders, compared to the meadow. Conversion of environmental fac-
tors signifi cantly aff ects the development of herbaceous vegetation: species richness and abundance 
(cover) of herbaceous vegetation plummets under the infl uence of alder, as well as fl oristic heterogene-
ity of the cover.

Undergrowth of spruce  — indigenous tree species does not develop in the 60-year-old alder. 
Overgrowing meadows through the gray alder (compared with aspen and birch) inhibits the passage 
of autogenous succession, aimed at establishing indigenous vegetation type — spruce. Refs 29. Figs 5. 
Tables 3.
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Введение
Во второй половине ХХ века по всей территории земного шара в районах ак-

тивного землепользования было зафиксировано значительное сокращение пло-
щадей, занятых луговыми фитоценозами, по сравнению с  историческим макси-
мумом. Так, в  отдельных районах Великобритании площадь лугов уменьшилась 
в 6 раз [1], в странах Восточной Европы и России — в 3 раза [2]. Такая тенденция 
сохраняется и в XXI веке [3]. Уменьшение луговых площадей в первую очередь свя-
зано с  прекращением их эксплуатации в  качестве сельскохозяйственных угодий. 
За период с 1990 по 2010 г. в РФ площадь эксплуатируемых лугов сократилась на 
1,9 млн. га [4]. Между тем луговые сообщества играют важную роль в поддержании 
α- и β-разнообразия биосферы, являются средой обитания и кормовой базой более 
чем половины видов наземных позвоночных лесной зоны [5, 6], регулируют гидро-
логический режим территорий [7–9], и поэтому сокращение их площадей не может 
не волновать исследователей. Необходимость изучения процессов деградации лу-
гов была четко сформулирована многими учеными [10, 11]. Но значительное число 
работ, появившихся в последнее время, направлено на изучение преимущественно 
горных и пойменных лугов. Основное внимание в них уделяется, главным обра-
зом, вопросам классификации луговой растительности или изучению ее продук-
тивности. Суходольные материковые луга, объекты нашего изучения, оказались 
менее привлекательными для исследования, и это несмотря на то, что на их долю 
приходятся наибольшие суммарные площади луговых сообществ лесной зоны. От-
носительно недавние отечественные работы касаются анализа этого типа луговой 
растительности [12; 13]. Однако они направлены на выявление синтаксонов и лишь 
вскользь затрагивают вопросы деградации суходольных лугов в результате их за-
растания мелколиственными древесными породами после прекращения эксплуа-
тации. 

Одним из  видов деревьев, активно участвующих в  процессе восстановления 
лесной растительности на лугах, выступает ольха серая (Alnus inсаnа (L.) Moench). 
Благодаря особенностям размножения и развития, эта порода быстро заселяет вы-
рубки, заброшенные пашни, сенокосные и выпасные угодья. Важнейшей отличи-
тельной характеристикой ольхи является ее способность вступать в симбиотиче-
ские отношения с азотфиксирующими корневыми актиномицетами (актинобакте-
риями) из р. Frankia (Frankia alni), что позволяет ей в значительной степени улуч-
шать собственное корневое питание и почвенные условия в местах произрастания 
[14]. Эта порода весьма нетребовательна к условиям среды и способна быстро их 
модифицировать. 

Цель данной работы состоит в изучении поведения ольхи серой на этапах по-
следовательного зарастания суходольного луга. Основные задачи — описать состав 
и строение сероольховых синузий; исследовать их влияние на изменение условий 
освещенности, влажности, температурного режима, характеристик почвы и под-
стилки; оценить влияние на микробиологическую активность почвы; исследовать 
преобразование состава и биомассы почвенной мезофауны; выявить влияние оль-
хи на луговую растительность через оценку изменения видового состава и обилия 
видов напочвенного покрова.
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Материал и методика

Сбор материалов проводился нами в течение полевых сезонов 2008–2014 гг. на 
вторичных суходольных лугах государственного Нижне-Свирского природного 
заповедника (Лодейнопольский район, Лениградская область).

Объект исследования — разрастающийся на суходольном лугу массив серой 
ольхи. По классификации Т. А. Работнова (1939), этот сероольшаник относится 
к группе суходольных. Фоновое луговое сообщество близко по флористическому 
составу к асс. Cerastio-Descchampsietum [15]. Это достаточно однородная ассоциа-
ция щучковых лугов, для которой характерна большая группа видов, включающая 
как луговые мезофиты (Poa pratensis, Phleum pretense, Festuca rubra, Veronica chamae-
drys), так и гигромезофиты (Filipendula ulmaria, Geum rivale, Ranunculus repens, Ga-
lium uliginosum).

Для изучения изменений показателей биотопа и растительного покрова в лу-
говом фитоценозе под влиянием ольхи серой исследованное древесное сообщество 
было поделено на зоны, соответствующие последовательным этапам восстанов-
ления лесной растительности на лугу. Количество и  размеры зон определяли по 
возрасту ольхи: 60  лет  — ядро древостоя; 5–15  лет  — переходная зона от ольхи 
к лугу; с проростками ольхи 1–3 лет — зона возобновления, в большинстве своем 
вегетативного происхождения. Так же был исследован участок луга, прилегающий 
к массиву ольхи, где проростков ольхи обнаружено не было. 

При описании в зонах с присутствием ольхи была измерена плотность и высо-
та деревьев, а также высота прикрепления кроны. Особи ольхи разбивали на вы-
сотные ранги (до 0,5 м; 0,5–0,9 м; 1–1,4 м; 5–2,9 м; 3 м и выше), их плотность учи-
тывали отдельно. Возраст определяли по спилам стволов и с помощью возрастного 
бурава, у  молодых особей подсчитывали число годовых приростов по основной 
оси первого порядка ветвления. Был определен видовой состав подлеска, высота 
деревьев, входящих в него, и их плотность.

Для оценки степени преобразования биотопа внутри каждой выделенной 
зоны люксметром (Ю116) и  сквозистомером [16] фиксировали изменения осве-
щенности, а с  помощью термогигрометра (ТКА-ПКМ) определяли температуру 
и  влажность на уровне травостоя, подстилки, поверхности почвы и  гумусового 
горизонта. Измерения проводили в  10-кратной повторности в  пасмурный день 
и одномоментно во всех зонах. Интенсивность деятельности микробиоты верхнего 
горизонта почвы оценивали путем измерения протеазной активности — потенци-
альной способности почв разлагать белки и полипептиды. От активности фермен-
тов — протеаз, продуцируемых почвенными организмами, зависит мобилизация 
и  круговорот азота. Протеазную активность определяли аппликационным мето-
дом [17], закладывая в трех точках каждой зоны фрагменты кинопленки на разные 
сроки экспозиции (3, 5 и 7 дней). Для оценки сезонных изменений состава и мощ-
ности подстилки в градиенте увеличения возраста зарастания луга ольхой трижды 
в течение вегетационного сезона — в мае, июле и в сентябре — с учетных площадок 
(0,1 м2) во всех зонах собирали подстилку, разделяли ее на фракции (листовой опад, 
древесные остатки, ветошь) и взвешивали. Кроме того, нами был проведен анализ 
изменения численности, биомассы и состава почвенной мезофауны. Это крупные 
(от нескольких миллиметров до нескольких сантиметров) почвенные беспозвоноч-
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ные, хорошо различаемые невооруженным глазом, — кольчатые и плоские черви, 
многоножки, крупные паукообразные, насекомые на разных стадиях развития, 
моллюски. В каждой зоне сообщества нами были взяты по 3 почвенные пробы — 
кубы земли объемом 1 дм³. В камеральных условиях кубы почвы были измельчены 
и исследованы на предмет обнаружения в них представителей мезофауны. Найден-
ные организмы были сосчитаны и взвешены.

Для изучения напочвенной растительности в каждой зоне в направлении от 
луга к центру сероольшаника было заложено по пять трансект. Ширина трансект 
составила 1  м, расстояние между ними внутри зон  — 1–1,5  м в  зависимости от 
ширины самой зоны. В каждой трансекте было заложено по 40 учетных площадок 
(0,1  м2), внутри которых оценивали общее проективное покрытие (ОПП) видов, 
проективное покрытие (ПП) травяно-кустарничкового и мохово-лишайникового 
ярусов, покрытие отдельных видов, а  также покрытие опада и  ветоши, толщину 
подстилки и высоту травостоя, особенности микрорельефа и положение относи-
тельно ствола ольхи. Всего было заложено и описано 800 учетных площадок. 

Камеральная обработка данных производилась с помощью программы Statis-
tica  7, с  применением стандартных методов статистической обработки: корреля-
ционный анализ, однофакторный дисперсионный анализ и регрессионный анализ.

Для анализа флористического сходства выделенных зон всех исследуемых 
участков нами был рассчитан индекс флористического сходства Съёренсена (Ks) 
[18]. Для оценки их ценотической близости использовали коэффициент Глизона 
(KG). Изменение степени флористической гомогенности сообществ мы определя-
ли, используя индекс биотической дисперсии Л. Коха (IBD).

Результаты и обсуждение
Ядро древостоя суходольного сероольшаника состоит из 60-летних деревьев, 

высотой 15–16 м и диаметром стволов 26–28 см. Абсолютная полнота (сумма пло-
щадей сечений) древостоя высокая  — 42  м2/га. Заметим, что деревья в  возрасте 
10–30 лет и высотой 2–10 м образуют насаждения в старой части сообщества плот-
ностью 19,6 · 10³ шт./га, а на его периферии — 16,2 · 10³ шт./га. Таким образом, для 
развития молодых поколений ольхи под пологом древостоя складываются более 
благоприятные условия, чем на открытом лугу. В данном случае мы не наблюда-
ем неоднократно описанного для древесных форм эффекта тормозящего влияния 
взрослого древостоя на развитие всходов того же вида [19], а наоборот, констати-
руем благоприятствование взрослых особей ольхи серой развитию возобновления 
под собственным пологом. 

Следующая по мере продвижения ольхи на луг зона возрастом зарастания 
5–15 лет простирается до тех пор, пока в растительном покрове повсеместно встре-
чаются проростки A. incana. На всем протяжении она затенена общим куполом 
крон 60-летних деревьев. Ширина этой зоны составляет 2–5 м. Элементы древостоя 
представлены особями ольхи преимущественно порослевого происхождения вы-
сотой 0,5–3 м. В этой зоне обильно присутствует молодая поросль ольхи (до 0,5 м), 
ее плотность — 13,6 · 10³ шт./га. 

На следующем этапе зарастания отмечается появление единичных особей оль-
хи в  возрасте 1–3  года. Эта зона продолжается от внешнего края общего купола 
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крон на ширину 4–6 м. Абсолютным доминантом в напочвенном покрове на всем 
протяжении зоны является Filipendula ulmaria L. Граница сплошного фронта лабаз-
ника — внешняя граница этой зоны. 

Нами также были изучены видовой состав и плотность подлеска исследуемого 
сероольшаника. Здесь преобладает черемуха (Padus avium Mill.), встречаются ря-
бина (Sorbus aucuparia L.) и ива (Salix aurita L.). Несмотря на произрастание еловых 
лесов в непосредственной близости от изучаемого нами сообщества, ни взрослых 
особей, ни елового подроста под пологом серой ольхи нами обнаружено не было.

Анализ размерных характеристик зон и интенсивности развития возобновле-
ния по краю массива ольхи позволил определить скорость периферийного разрас-
тания сероольховой синузии — она составляет около 1,2–1,5 м/год. Следует особо 
подчеркнуть, что молодые особи ольхи интенсивно развиваются и  под пологом 
сформировавшегося древостоя. Это дает возможность массиву ольхи, разрастаясь 
и не допуская под свой полог ель, длительно удерживать занимаемую территорию, 
и это несмотря на то, что с 60 лет, в силу биологических особенностей, ольха серая 
начинает активно отмирать. 

Высокая скорость разрастания и другие особенности биологии ольхи приво-
дят к тому, что эта порода быстро и в значительной степени преобразует под себя 
основные характеристики биотопа. Уровень подпологовой освещенности — один 
из показателей биотопа, на который ольха, образуя древостои высокой сомкнуто-
сти, оказывает наиболее сильное влияние. По мере увеличения возраста зараста-
ния ольхи освещенность существенно снижается (табл. 1). В зоне ольхи возрастом 
1–3 года из-за сильного бокового затенения общим куполом кроны уровень осве-
щенности составляет 41 % относительно луга. В зоне 60-летней ольхи этот показа-
тель снижается до 10 % (табл. 1).

Таблица 1. Изменение показателей освещенности, температуры и влажности 
в зонах зарастания ольхи с увеличением ее возраста

Измеряемые показатели
Возраст зарастания ольхи, лет

0 (луг) 1–3 5–15 60
Освещенность, клк 84,61±7,89 21,4±2,14 0,14±0,12 0,07±0,09
Сквозистость, % 94±7,12 41±5,12 19±11,53 9,6±3,52

Воздух
Температура, ºС 30,9±0,82 27,9±0,11 27,2±0,12 30,4±0,95
Влажность, % 50,6±1,12 58,6±1,33 62,6±1,93 58,4±1,29

Травостой
Температура, ºС 29,2±0,32 28,7±0,23 27,2±0,41 28,5±0,12
Влажность, % 69,3±2,15 64,3±2,2 66,8±2,71 64,5±1,12

Подстилка
Температура, ºС 28,1±0,38 28±0,3 27,6±0,15 27,1±,31
Влажность, % 79,1±2,76 75,9±2,09 75,9±1,82 82,7±2,24

Почва
Температура, ºС 26,4±0,18 24,7±0,36 28,9±0,98 25,6±0,12
Влажность, % 76,8±2,52 85,6±3,1 85,6±2,63 73,1±2,1

Температура и влажность в экотопе под влиянием ольхи изменяются неравно-
мерно (табл. 1). В зоне зарастания 5–15 лет, где древостой формирует сомкнутую 
крону, практически на всех уровнях, по сравнению с этим показателем на лугу, сни-
жается температура. Влажность в этой зоне в среднем выше, чем на лугу. Наиболее 
влажной и холодной оказалась подстилка в условиях дефицита освещения — под 
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пологом 60-летней ольхи, но  влажность почвы здесь наименьшая. Такие же ре-
зультаты были получены и при повторной оценке, путем определения остаточной 
влажности почвы. Корневая система ольхи иссушает почву, а разреженный траво-
стой (общее проективное покрытие ниже 25 %) не задерживает влагу в ее поверх-
ностных слоях. Самая холодная и влажная почва в зоне ольхи возрастом 1–3 года, 
где доминирует Filipendula ulmaria, высота которой достигает 180 см, а проектив-
ное покрытие близко к 100 %. Почва здесь нагревается слабо, и испарение с ее по-
верхности незначительно. 

Средообразующее влияние серой ольхи, благодаря симбиозу с клубеньковыми 
азотфиксирующими актиномицетами, связано с ее способностью обогащать почву 
азотом посредством разложения богатого минеральными элементами и соедине-
ниями азота листового опада. Накопление основных элементов питания (азота, 
фосфора, калия) листьями ольхи зависит от температуры воздуха и  количества 
осадков, а также от площади и массы листьев. С возрастом (от 1 до 15 лет) содержа-
ние элементов питания в листьях увеличивается [20], а листовой опад накаплива-
ется в подстилке. Анализ подстилки в выделенных зонах показал, что ее мощность 
по мере увеличения возраста зарастания ольхи постепенно возрастает: под поло-
гом 60-летнего суходольного ольшаника она в среднем в 2 раза больше, чем на лугу. 
В составе подстилки, собранной во всех зонах суходольного сероольшаника, выде-
лено три фракции: остатки травянистых растений, листовой опад и другие остатки 
древесных растений. 

Мы также рассмотрели изменение фракционного состава подстилки на лугу и 
в зоне ольхи возрастом 60 лет в течение сезона. На лугу подстилка состоит в основ-
ном из ветоши, количество которой снижается к июлю, когда трава нарастает и не 
отмирает, а затем снова увеличивается к концу сезона (рис. 1). За зиму эта фрак-
ция подстилки практически не разлагается. Листовой опад попадает на луг только 
осенью. Некоторое его количество сохраняется до весны и полностью разлагается 
в течение летнего периода. 

Рис. 1. Изменение фракционного состава подстилки на лугу в тече-
ние сезона
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С мая по сентябрь изменяется количество опада и древесных остатков и под 
ольхой (рис. 2). Количество древесных остатков увеличивается к  середине лета, 
дальше в течение сезона эта фракция медленно разлагается к осени, после чего со-
храняется неизмененной до мая. Также с сентября по май нами не зафиксирова-
но изменений в количестве листового опада, что, на наш взгляд, свидетельствует 
о  высокой интенсивности листопада во второй половине лета и  медленном его 
разложении в зимний период. В первой половине лета, напротив, прошлогодний 
листовой опад разлагается полностью. Обилие компонентов ветоши, доля которых 
в составе подстилки не так велика, как на лугу, тем не менее изменяется в течение 
сезона аналогичным образом: незначительное количество ветоши, сохранившейся 
с весны, полностью разлагается к середине лета и снова начинает накапливаться 
только в сентябре.

Рис. 2. Изменение фракционного состава подстилки под ольхой 
в течение сезона

На основе сделанных в зонах луга и ольшаника почвенных разрезов нами было 
определено, что оба сообщества образованы на дерново-глеевых почвах. Мощ-
ность гумусового горизонта на лугу и под ольхой менее 10 см. На лугу за гумусо-
вым следует глееватый горизонт (мощность 13 см), сменяющийся сырым глеевым 
горизонтом (мощность 22 см). В ольшанике на глубине 8–10 см обнаружен сажи-
стый горизонт. Это свидетельствует о пожаре в прошлом, после которого, вероят-
но, и  сформировалось исследуемое древесное сообщество. Следующий горизонт 
в разрезе в ольшанике — глеевый, мощность его составляет 29 см. Глубина разреза 
под ольхой — 53 см, на лугу — 60 см. В обоих разрезах на этих глубинах залегает 
ржаво-красный сырой тяжелый суглинок и начинает быстро просачиваться вода, 
заливая дно разреза.

Результаты измерения протеазной активности почвы выявили своеобразие 
сероольшаников по сравнению с другими древесными сообществами. Проведен-
ные ранее исследования для липы мелколистной [21, 22] показали достоверные 
отличия в  протеазной активности почвы на участках, расположенных под поло-
гом липы, на границе кроны и луга и непосредственно на лугу. Было обнаружено, 
что процесс разрушения эмульсионного слоя на кинопленке в луговом сообществе 
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идет в 1,5 раза быстрее, чем под липами, что объясняется ризосферным эффектом, 
который выражается в многократном увеличении микробиологической активно-
сти и наиболее ярко проявляется на лугу в условиях густого травостоя с большим 
участием злаков. Аналогичные результаты показали исследования, проведенные 
и для оценки эдификаторной силы ели и сосны обыкновенной [23, 24]. В случае же 
с ольхой снижения ризосферного эффекта при крайне разреженном напочвенном 
покрове в зоне древостоя не проявляется (рис. 3). В трех зонах выявлено синхрон-
ное и равное по интенсивности разрушение эмульсионного слоя. В зоне ольхи воз-
растом зарастания 1–3 года эмульсионный слой разрушается медленнее и не в та-
кой степени, как в остальных зонах (рис. 3). Это обьясняется абсолютным домини-
рованием в растительном покрове этой зоны Filipendula ulmaria, которая замедляет 
рост и развитие других видов разнотравья. Вследствие меньшего обилия корней 
разнотравья в почве этой зоны снижается ризосферный эффект и эмульсионный 
слой разрушается медленнее. В зонах ольхового древостоя, где живой напочвенный 
покров крайне разрежен (проективное покрытие трав меньше 25 %), происходит, 
вероятно, компенсация низкого ризосферного эффекта за счет активности азот-
фиксирующих симбиотических актиномицетов (р. Frankia) на корнях ольхи. Ана-
логичные результаты получены и при анализе подстилки: активная деятельность 
почвенной микробиоты под пологом ольхи приводит к  высокой интенсивности 
разложения листового опада, сопровождающейся накоплением рыхлой сильно де-
структурированной подстилки. Толщина подстилки в ольшанике в два раза больше 
луговой. Богатый макроэлементами опад ольхи привлекает микробных детритофа-
гов и почвенных беспозвоночных, определяя почвоулучшающие свойства ольхо-
вых биогеоценозов.

Рис. 3. Интенсивность разрушения эмульсионного слоя кинопленок на 
разных этапах зарастания луга ольхой

Важную роль в разложении растительных остатков, трансформации органи-
ческого материала, формировании гумусового горизонта и улучшении структуры 
почв, круговороте биогенных элементов и  поддержании гомеостаза почвенной 
биоты в целом играют почвенные беспозвоночные [25]. Не меньшее значение име-
ет косвенное влияние животных на растения в результате изменения условий их 
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произрастания (пищевого, воздушного и водного режима почв) и конкурентных 
взаимоотношений между отдельными видами. Средообразующее влияние живот-
ных на почву в наибольшей степени выражено на лугах [26].

Наши исследования показали, что почвенная мезофауна фонового лугового 
сообщества представлена теми же группами организмов, что и фауна беспозвоноч-
ных в почвах под ольшаником. Лишь моллюски не были нами обнаружены в по-
чвенных пробах, взятых в зоне ольхи возрастом 60 лет (табл. 2).

Таблица 2. Изменение параметров в составе почвенной мезофауны 
при увеличении возраста зарастания ольхой серой суходольного луга

Представители мезофауны
Возраст зарастания

0 (луг) 1–3 года 5–15 лет 60 лет
n* m** n m n m n m

Моллюски Класс 
брюхоногие 3 0,02 1 0,1 1 0,1

Кольчатые черви

Класс 
малощетинковые 
дождевые черви

38 5,07 37 5,57 20 7,88 1 0,07

Энхитреиды 4 0,03 9 0,05 4 0,01 9 0,04

Членистоногие

Класс 
насекомые

Яйца 1 0,02 1 0,02
Личинки 6 0,09 1 0,01 1 0,01 4 0,09
Имаго 20 0,1 2 0,03 5 0,06 7 0,07

Класс 
губоногие 1 0,01 3 0,01

Класс 
многоножки 2 0,01 1 0,01 1 0,07

* n — кол-во (экз./дм3) 

** m — масса (г/дм3)

Однако численность и биомасса обитателей верхних горизонтов почвы по мере 
увеличения возраста ольхи значительно варьирует. На лугу явными доминантами 
мезофауны и по количеству особей, и по их биомассе выступают дождевые черви. 
Вероятно, здесь, в отличие от остальных зон, складываются наиболее благоприят-
ные для их жизнедеятельности условия температуры, влажности, аэрации почвы, 
а также питания. В питании дождевых червей большое значение имеют отмершие 
подземные органы травянистых растений [27]. А проективное покрытие и число 
видов травянистых растений в зоне луга максимально (см. табл. 3). Субдоминан-
тами мезофауны луга являются членистоногие, среди которых преобладают взрос-
лые особи и личинки жесткокрылых насекомых (жужелицы, щелкуны, стафилины, 
пьявицы) и  муравьев. Большинство насекомых поедает определенные виды или 
группы видов луговых трав. Для них характерна узкая пищевая специализация 
[28]. Изменение влажности верхних горизонтов почвы (табл. 1) в зоне ольхи воз-
растом зарастания 1–3  года при сохранении высокого значения среднего проек-
тивного покрытия травостоя незначительно влияет на дождевых червей (табл. 2). 
Количество же особей других представителей класса малощетинковых кольчатых 
червей — энхитреид, в этой зоне возрастает. Они питаются отмершими органами 
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растений, а также поедают нематод, которые поражают корни луговых трав [29]. 
Представители типа Членистоногие более чутко отреагировали на изменение усло-
вий среды в зоне края синузии: количество особей насекомых как в стадии имаго, 
так и личинок здесь ниже, чем на лугу. Возможно, это также связано со скудностью 
пищевого рациона для данной группы организмов: в проективном покрытии здесь 
абсолютным доминантом является таволга, а обилие других видов снижено.

Основу почвенных беспозвоночных животных в зоне ольхи возрастом зарас-
тания 5–15 лет также составляют дождевые черви. Здесь эта группа представлена 
более крупными особями: при уменьшении количества червей на единицу пло-
щади более чем в 1,5 раза их суммарная биомасса в 1,5 раза выше, чем в преды-
дущих зонах. Здесь, судя по всему, условия оказались более благоприятными для 
членистоногих — разнообразие этой группы наибольшее. В зоне 60-летней ольхи 
обнаружено меньше всего дождевых червей на единицу площади. Возможно, из-
за крайне разреженного травянистого покрова и, следовательно, недостатка пита-
тельных элементов в верхних горизонтах представители этой группы опустились 
в  более глубокие слои почвы. Количество и  разнообразие членистоногих в  этой 
зоне не снижается. Таким образом, по мере зарастания исследуемого луга ольхой 
происходит значительное снижение численности и общей биомассы представите-
лей группы дождевых червей на единицу площади. А таксономическое разнообра-
зие членистоногих за счет появления представителей класса Губоногие в этом на-
правлении увеличивается, хотя численность и биомасса их невелики.

Трансформируя факторы окружающей среды, ольха существенно влияет на 
развитие подпологовой растительности. При описании фонового лугового сооб-
щества было обнаружено 44 вида сосудистых растений. Явных доминантов в рас-
тительном покрове не выявлено, преобладают светолюбивые луговые и опушечные 
виды. Наибольшего обилия достигают многолетние злаки: Deschampsia caespitosa 
(встречаемость p=0,50; максимальное покрытие Smax=50), Poa pratensis (p=0,59; 
Smax=30) и Festuca pratensis (p=0,43; Smax=50). В группе разнотравья основная доля 
участия в  покрове луга приходится на такие виды, как Angelica sylvestris (p=0,80; 
Smax=50), Anthriscus sylvestris (p=0,9; Smax=35), Centaurea phrygia (p=0,44; Smax=90), 
Stellaria graminea (p=0,64; Smax=10), Lathyrus pratensis (p=0,66; Smax=30), Veronica 
chamaedris (p=0,89; Smax=40). 

В зоне ольхи возрастом зарастания 1–3 года видовое разнообразие сосудистых 
растений снижается до 37. Несмотря на такое незначительное различие в количе-
стве видов, облик травостоя меняется кардинально. В растительном покрове это-
го участка безоговорочно доминирует Filipendula ulmaria (p=0,97; Smax=100). За ее 
счет проективное покрытие травостоя не опускается ниже 70 %. Высота таволги 
в среднем составляет 160 см. Остальные виды в покрове этой зоны оказываются 
в  подчиненном положении: Angelica sylvestris (p=0,66; Smax=30), Festuca pratensis 
(p=0,07; Smax=15), Lathyrus pratensis (p=0,36; Smax=10). Под пологом таволги появ-
ляется Melandrium dioicum — вид, характерный для тенистых еловых, смешанных 
и мелколиственных лесов. 

В зоне ольхи возрастом зарастания 5–15 лет под пологом молодых деревьев ви-
довое разнообразие снижается относительно луга до 40. Здесь этот показатель выше, 
чем в предыдущей зоне, где таволга подавляет развитие других видов. Ведущие по-
зиции в  травостое занимают теневыносливые крупнотравные виды: Anthriscus 
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sylvestris (p=0,80; Smax=70), Filipendula ulmaria (p=0,73; Smax=100) и Angelica sylves-
tris (p=0,73; Smax=70). Из луговых злаков наиболее обильны Poa pratensis (p=0,50; 
Smax=40) и Elythrigia repens (p=0,25; Smax=50). На этом этапе зарастания под по-
логом ольхи появляются виды еловой свиты: Oxalis acetosella (p=0,27; Smax=40), 
Majanthemum bifolium (p=0,03; Smax=3). Укрепляют свои позиции виды, харак-
терные для тенистых и влажных мест обитания: Stellaria media (p=0,66; Smax=50) 
и Melandrium dioicum (p=0,15; Smax=50). 

Под пологом самых старых деревьев в зоне зарастания ольхи возрастом 60 лет 
основные параметры травостоя преобразованы ольхой сильнее всего: значитель-
но снижается общее проективное покрытие видов, проективное покрытие видов 
травяно-кустарничкового яруса, уменьшается высота травостоя и число видов на 
учетной площадке, падает проективное покрытие ветоши (табл. 3). Растительный 
покров здесь представляет собой отдельные редкие пятна видов еловых лесов, до-
стигающих в этой зоне максимальных значений его обилия (рис. 5): Oxalis acetosella 
(p=0,59; Smax=0), Majanthemum bifolium (p=0,04; Smax=5), Convallaria mayalis 
(p=0,01; Smax=10), Paris quadrifolia (p=0,07; Smax=5). Однако даже эти виды демон-
стрируют здесь низкие значения встречаемости. Это указывает на высокую сте-
пень разреженности травостоя в этой зоне. Удержавшиеся под пологом ольхи лу-
говые виды: Melampyrum nemorosum (p=0,01; Smax=2), Veronica chamaedrys (p=0,02; 
Smax=20), Ranunculus acris (p=0,01; Smax=5), Elythrigia repens (p=0,01; Smax=5) рас-
полагаются на периферии зоны, где складываются более комфортные условия бла-
годаря боковому освещению. 

В целом, по мере зарастания луга ольхой серой снижается общее проективное 
покрытие, покрытие трав и мхов, уменьшается высота травостоя (табл. 3), падает 
видовое разнообразие: снижается видовое богатство (число видов в зоне) и видо-

Таблица 3. Изменение основных параметров напочвенного покрова 
по мере зарастания луга ольхой

Параметры

Возраст зарастания

η²
Луг 1–3 года 5–15 лет 60 лет

Номер зоны
1 2 3 4

Общее проективное покрытие, % 92 93 49 24 (–)0,82
Проективное покрытие трав, % 92 93 49 24 (–)0,78
Проективное покрытие мхов, % 15 18 3 3 (–)0,4
Высота травостоя, см 106 160 77 19 (–)0,82
Проективное покрытие опада, % 3 3 86 90 0,94
Проективное покрытие ветоши, % 87 71 11 2 (–)0,85
Толщина подстилки, см 3 3 4 5 0,65
Число видов на 10 м2 34 28 25 12 (–)0,86
Число видов в зоне 44 37 40 12
Индекс Коха (IBD) 36,2 29,7 21,1 14,2

П р и м е ч а н и е. Квадрат корреляционных отношений (η²) демонстрирует влияние на 
параметр фактора номера зоны, который соответствует возрасту зарастания. В скобках — 
знак, определенный по знаку коэффициента корреляции Спирмана (r).
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вая насыщенность (число видов на учетной площадке), увеличивается толщина 
подстилки и проективное покрытие листового опада.

Зарастание луга ольхой серой отрицательно влияет на развитие видов мохо-
во-лишайникового яруса, на зеленые мхи рр. Plagiomnium и Aulacomnium. Их про-
ективное покрытие снижается с 15 % на лугу до 4 % под пологом 60-летнего ольша-
ника. Наиболее благоприятные условия для мхов складываются в зоне возрастом 
зарастания ольхи 1–3 года. В зоне развитого ольхового древостоя (60 лет) распро-
странению мхов препятствует очень мощная и рыхлая подстилка, на которой мхам 
трудно удерживаться, а на лугу — злаковая дернина.

Значения коэффициента флористической однородности (индекс биотической 
дисперсии  — индекс Коха (IBD)) демонстрируют ряд снижения флористической 
однородности напочвенного покрова (табл. 3) — покров становится более гетеро-
генным. В  зоне 60-летнего ольшаника обширные пятна мертвопокровника чере-
дуются с разреженными куртинами лесных видов (Oxalis acetosella, Majanthemum 
bifolium, Stellaria media, Paris quadrifolia) и отдельными экземплярами Anthriscus syl-
vestris, Angelica sylvestris и Filipendula ulmaria. 

Отдельные виды травостоя иллюстрируют поэтапное изменение облика рас-
тительного покрова, происходящее с увеличением возраста зарастания луга ольхой 
серой. В связи с резким падением уровня светового достатка, снижением темпера-
туры и увеличением влажности (табл. 1) уже в зоне ольхи возрастом 1–3 года по 
сравнению с  лугом значительно снижается обилие злаков (рис. 4). По мере про-
движения вглубь участка этот показатель продолжает снижаться, и  под пологом 
60-летних деревьев виды этой группы практически не встречаются в растительном 
покрове.

Рис. 4. Изменение проективного покрытия злаков по мере увеличения 
возраста зарастания ольхи
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Изменившиеся условия биотопа влияют также на соотношение в  раститель-
ном покрове групп луговых и  лесных видов. Разрастающаяся ольховая синузия 
благоприятствует появлению под своим пологом лесных видов, в частности Oxalis 
acetosella и Paris quadrifolia. В результате этого, по мере увеличения площади серо-
ольшаника, пестрый ковер луговой растительности сменяется в  зоне 60-летнего 
древостоя редкими пятнами кислицы (рис. 5).

Определение флористического сходства путем вычисления коэффициента 
Съёренсена (KS) для зон разного возраста зарастания ольхи, а затем их сравнение 
между собой и с  фоновым луговым фитоценозом показало, что наиболее схожи 
участки, близкие по возрасту: при сравнении луга и зоны зарастания ольхи возрас-
том 1–3 года KS =79 %, как и при сравнении зон ольхи возрастом 1–3 года и 5–15 лет. 
Меньше всего общих видов обнаруживается для луговых фитоценозов и травостоя 
в зоне зарастания ольхи возрастом 60 лет — KS = 48 %. 

Ценотическую близость сообществ, формирующихся на разных этапах зарас-
тания луга, по показателям проективных покрытий общих видов мы оценивали, 
рассчитывая значения коэффициента Глизона (KG). Для всех зон выявлена низ-
кая степень фитоценотического сходства: между зонами ольхи возрастом 1–3 года 
и 5–15 лет, а также между зонами 5–15-летнего и 60-летнего сероольшаника выяв-
лено максимальное значение KG=19 %, а между зоной луга и 60-летним древостоем 
KG=6 %. 

Результаты представленной работы демонстрируют происходящие в процессе 
зарастания лугов ольхой серой количественные и качественные изменения таких 
факторов биотопа, как сквозистость, фракционный состав и мощность подстилки, 
состав почвенной мезофауны. Трансформация характеристик среды влечет за со-

Рис. 5. Изменение проективного покрытия видов разнотравья по мере 
увеличения возраста зарастания ольхи
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бой изменение состава и структуры растительного покрова. В заключение можно 
сделать следующие выводы. 

1. Зарастание луга ольхой серой ведет к  изменению характеристик биотопа: 
снижению освещенности и значительному увеличению мощности подстилки.

2. В результате зарастания луга ольхой изменяется количественный состав ме-
зофауны верхних горизонтов почвы: значительно снижается численность и  био-
масса дождевых червей на единицу площади, а  таксономическое разнообразие 
представителей типа Членистоногие в этом направлении увеличивается.

3. Отличий в протеазной активности почвы на участках зарастания ольхи раз-
ных возрастов и на лугу не обнаружено: снижение ризосферного эффекта под по-
логом старой ольхи компенсируется обильной микробиотой, привлеченной бога-
тым азотом листовым опадом.

4. Под влиянием ольхи снижается видовое богатство, видовая насыщенность 
и резко падает обилие (покрытие) травяного покрова.

5. В напочвенном покрове под пологом ольхи значительно снижается участие 
луговых и возрастает участие лесных видов.

6. Под пологом ольхи по сравнению с лугом возрастает флористическая гете-
рогенность растительного покрова. 

7. При зарастании луга ольхой серой возобновление ольхи благополучно раз-
вивается под пологом собственного древостоя, что позволяет ольхе длительно 
удерживать занимаемую территорию.

8. Отсутствие подроста ели на всех стадиях зарастания ольхой свидетельствует 
о торможении прохождения автогенной сукцессии, направленной на формирова-
ние коренного типа растительности — ельника.
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