
ЭКОЛОГИЯ, 2013, № 6, с. 413–419

413

Изучение закономерностей трансформации
травяных экосистем (степей и лугов) под влияни�
ем пресса животных�фитофагов – один из давних
и традиционных вопросов экологии наземных
экосистем и геоботаники, сохраняющий значи�
мость и в настоящее время. Несмотря на большое
количество публикаций по этой теме, их основ�
ную тематику можно свести к трем направлени�
ям. Первое – выявление и фитоценотическая ха�
рактеристика стадий пастбищной дигрессии рас�
тительности, сопряженные, как правило, с
оценками оптимальной или экономически целе�
сообразной интенсивности выпаса. Работы второ�
го направления ориентированы на анализ таких
механизмов перестроек фитоценозов и экосистем
под влиянием выпаса, как биоэкологические
свойства растений или закономерности трансфор�
мации других биотических и абиотических компо�
нентов экосистем. Третье направление экспери�
ментальное, в его рамках осуществляется поиск
способов коррекции состояния и неистощитель�
ной эксплуатации кормовых угодий. 

Настоящая работа посвящена второму направ�
лению и состоит в выявлении особенностей
встречаемости и обилия растений, по�разному
взаимодействующих с микоризными арбускуляр�

ными грибами, в ходе пастбищной дигрессии
степных сообществ. Актуальность такого анализа
обусловлена накапливающимися данными о воз�
можности участия микоризных симбиозов в ди�
намических процессах растительности. Экспери�
ментально доказано, что исход конкурентных от�
ношений между растениями в значительной
степени определяется предрасположенностью и
успешностью их взаимодействия с микоризными
грибами (Heijden et al., 1998; 2003; Pezzani et al.,
2006; Püschel et al., 2007). Эти свидетельства под�
тверждаются возрастанием тесноты микоризных
связей и оценками важности для растений мико�
трофного способа питания в ходе прогрессивных
эндоэкогенетических сукцессий (Miller, 1979;
Gemma, Koske, 1990; Jumpponen et al., 2002; Ahulu
et al., 2005; Pezzani et al., 2006; Lambers et al., 2008).
Выяснение специфики микоризообразования в
нарушенных выпасом сообществах может спо�
собствовать более глубокому пониманию меха�
низмов их изменения, поскольку позволит ана�
лизировать взаимосвязи экосистемного плана –
взаимосвязи между почвой и организмами раз�
ных трофических уровней: автотрофными расте�
ниями, крупными животными�фитофагами и
почвенными гетеротрофами. 
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РАЙОН И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ

Работы проводились в районе Губерлинского
мелкосопочника на Южном Урале (Гайский рай�
он Оренбургской области; 51°07′–51°10′ с.ш.,
57°50′–58°03′ в.д.). Территория сильно рассечена
глубоко врезанными долинами рек, ручьев и ба�
лок. Водоразделы характеризуются обилием ска�
листых сопок с каменистыми осыпями по скло�
нам. Самые высокие вершины имеют высоту
360–440 м над ур. м. Относительная высота сопок
над уровнем р. Урал составляет 200–250 м. Кли�
мат резко континентальный. Средняя температу�
ра января –15.4°C, июля +22.2°C. Среднегодовая
сумма осадков 280–310 мм. Водный режим почв
неустойчивый, вероятность засух составляет 30–
40%. Почвенный покров в связи со значительной
расчлененностью рельефа неоднороден: на вы�
ровненных участках преобладают черноземы юж�
ные карбонатные; на склонах – черноземы южные
от слабо до сильно смытых; на положительных
элементах рельефа – малоразвитые среднещебни�
сто�каменистые почвы с выходами горных пород;
в отрицательных элементах рельефа – лугово�чер�
ноземные и дерново�лугово�лесные почвы. Зо�
нальная растительность представлена настоящи�
ми дерновинно�злаковыми степями, но обилие
форм рельефа обусловливает пестроту раститель�
ного покрова, который меняется в зависимости
от экспозиции и крутизны склонов, материнских
пород и мощности почв.

Фитоценотические исследования закономер�
ностей пастбищной дигрессии степных фитоце�
нозов под воздействием выпаса коз были прове�
дены в 1982–1985 гг. на четырех эколого�топогра�
фических профилях. Три профиля заложены в
настоящих дерновинно�злаковых степях на скло�
нах разной экспозиции, один – в каменистых сте�
пях по положительным элементам рельефа. Такое
размещение профилей было обусловлено необхо�
димостью выявить особенности процессов дегра�
дации сообществ настоящих дерновинно�злако�
вых степей, сформированных разными видами
степных злаков в разных экотопах (табл. 1). Каж�
дый профиль состоял из 3–5 площадей, располо�
женных на разном расстоянии от мест концен�
трации коз (загоны, кошары) и поэтому различа�
ющихся уровнем пастбищной нагрузки. В период
исследований пастбищные нагрузки превышали
оптимальные в 4–6 раз (Морозова, 1985; 1991). На
каждой площади размером 10 × 10 м на протяже�
нии 3–4 лет ежегодно несколько раз в течение ве�
гетационного периода выполняли геоботаниче�
ские описания с регистрацией обилия всех видов
растений по шкале Друде. 

Выделены следующие стадии дигрессии степ�
ной растительности: фоновые (стадия дигрессии I;
к этой стадии отнесены и косимые, но не подвер�
женные выпасу участки), слабо нарушенные (II),
средне нарушенные (III) и сильно нарушенные до
полностью выбитых (IV) участки. При анализе

Таблица 1. Исходная растительность, условия экотопов и число пробных площадей на геоботанических профи�
лях (по: Морозова, 1988)

№ 
профиля

Исходная растительность (формация), 
почвы и положение в рельефе

Количество площадей соответствующей 
стадии дигрессии

Число видов 
на профиле, 

шт.I II III IV

1 Степномятликово�залесскоковыльные (Stipa 
zalesskii Wilenski + Poa transbaicalica Roshev.) 
дерновинно�злаковые степи на южных карбо�
натных маломощных (до 40 см) черноземах по 
неглубоким ложбинам юго�восточных склонов

1 2 1 1 97

2 Пустынноовсецовые (Helictotrichon desertorum 
(Less.) Nevski) дерновинно�злаковые степи на 
южных карбонатных маломощных (до 30 см) 
черноземах по выровненным северным склонам

2 1 1 1 95

3 Типчаково�ковылковые (Stipa lessengiana Trin. 
& Rupr. + Festuca valesiaca Gaudin) дерновинно�
злаковые степи на южных карбонатных мало�
мощных (до 30 см) черноземах по шлейфу юго�
западных склонов

1 1 1 1 44

4 Петрофитноразнотравные (Festuca valesiaca 
Gaudin + Potentilla arenaria Borkh.) каменистые 
степи на малоразвитых щебнисто�каменистых 
почвах по хребтам сопок

1 нет 1 1 64

Примечание. Нарушенность участков: I – фоновые и косимые; II, III и IV – соответственно слабые, средние и сильные (пол�
ный сбой) пастбищные нагрузки.
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участки со слабыми и средними нагрузками рас�
сматривали совместно (II + III), так как на хреб�
тах сопок не удалось найти сообществ со слабым
уровнем нарушения. Последнее обусловлено от�
сутствием стадии слабо нарушенных сообществ
(стадия II) в дигрессионном ряду каменистых сте�
пей в связи с особыми условиями экотопов, рас�
тительность в которых выбивается значительно
быстрее по сравнению с настоящими дерновин�
но�злаковыми степями. 

Микоризный статус видов растений устанав�
ливали по литературным данным, стремясь ис�
пользовать для характеристики каждого вида мак�
симальное количество доступных источников.
Всего использованы сведения порядка 30 публика�
ций: работы группы пермских ботаников, выпол�
ненные под руководством И.А. Селиванова,
свердловских (екатеринбургских) ботаников, вы�
полненные под руководством Т.С. Чибрик, публи�
кации Л.М. Нозадзе и сводки (Harley, Harley,
1987; Wang, Qiu, 2006). Виды, для которых во всех
публикациях было указано отсутствие микориз,
считали немикоризными. К факультативно мико�
ризным относили виды, которые в одних источни�
ках фигурируют как микоризные, а в других – как
не образующие микориз. Виды, образующие ар�
бускулярные микоризы в соответствии со всеми
источниками, считали облигатно микоризными.
Названия видов растений приведены по сводке
С.К. Черепанова (1995). 

При анализе данных для оценки значимости
различий представленности и обилия видов раз�
ного микоризного статуса в разных фитоценозах
использовали двухфакторный дисперсионный
анализ (ANOVA), при проведении которого зна�
чения признаков, выражающих доли, предвари�
тельно подвергали арксинус�преобразованию.
Учетной единицей в дисперсионном анализе бы�
ла величина признаков на одной площади. При
переводе баллов шкалы Друде в доли проективно�
го покрытия использовали следующие величины
покрытия: sol – 1%; sp – 5%; cop1 – 15%; cop2 –
33%; cop3 – 75%.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Всего на 17 пробных площадях зарегистриро�
вано 132 вида растений. Из них для 101 установ�
лен микоризный статус, 10 видов оказались неми�
коризны в соответствии со всеми доступными ли�
тературными источниками, 16 – факультативно
микоризны, 75 видов, т.е. их большая часть, – об�
лигатно микоризны. Не удалось найти данных о
способности к микоризообразованию для 31 вида
(23% общего списка). Значительное количество
видов с неизвестным микоризным статусом не
позволяет априорно исключить их из рассмотре�

ния. Поэтому первый этап анализа выполнен для
массива данных, включающего все 132 вида. 

В серии двухфакторных ANOVA охарактеризо�
ваны два источника изменчивости оценок богат�
ства и проективного покрытия групп видов раз�
ного микоризного статуса – различия между со�
обществами разных стадий дигрессии и различия
между сообществами, расположенными в разных
элементах рельефа (табл. 2). Предваряя анализ
изменчивости соотношения растений разной ми�
коризности, отметим, что общее число видов в
описаниях и их суммарное проективное покры�
тие значимо варьируют только в связи с фактором
“пастбищная нагрузка”, ожидаемо снижаясь на
сильно нарушенных участках, но не различаясь
на разных профилях, т.е. в разных элементах ре�
льефа.

Облигатно микоризные виды составляют фло�
ристическую (около 60–90% видовых списков) и
фитоценотическую (около 70–95% общего про�
ективного покрытия) основу ненарушенных фи�
тоценозов. В частности, облигатно микоризны
такие типичные степные доминанты, как Achillea
nobilis L., Festuca rupicola Heuff., F. valesiaca Gaud�
in, Galatella villosa (L.) Rchb., Stipa lessingiana Trin.
& Rupr., S. tirsa Steven, S. zalesskii Wilensky, Thymus
marschallianus Willd. Под воздействием выпаса в
одном описании количество видов этой группы в
среднем снижается в 3.3 раза, а доля в видовых
списках – в 1.5 раза. Также с ростом интенсивно�
сти выпаса значимо снижается суммарное обилие
облигатно микоризных видов. На сильно сбитых
участках их абсолютное проективное покрытие в
9.3 раза ниже, чем в ненарушенных сообществах,
а вклад в общее покрытие фитоценозов меньше в
3.4 раза. Таким образом, при сильной пастбищ�
ной нагрузке для облигатно микоризных расте�
ний создаются неблагоприятные условия.

Факультативно микоризные виды в отличие от
облигатно микоризных реагируют на усиление
пастбищной нагрузки, скорее, положительно,
чем отрицательно. К этой группе относятся такие
типичные рудеральные растения, обычные или
обильные в условиях интенсивного выпаса, как
Capsella bursa7pastoris (L.) Medikus, Ceratocephala
testiculata (Crantz) Besser, Chenopodium album L.,
Eremopyrum orientale (L.) Jaub. & Spach, Polygonum
aviculare L., Setaria viridis (L.) P. Beauv. На сильно
нарушенных площадях по сравнению с ненару�
шенными доля факультативно микоризных видов
в общих списках увеличивается в 2.1 раза, а в сум�
марном проективном покрытии – в 3.7 раза. На
сбитых участках IV стадии дигрессии виды этой
группы наиболее обильны, формируя 35–70%
суммарного покрытия, в то время как в ненару�
шенных степях их участие в общем проективном
покрытии составляет 2–20%. 
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Немикоризные виды – минорный компонент
степных фитоценозов. Как правило, на одной
площади представлены (0)2–3 вида данной груп�
пы, и это количество существенно не изменяется
в ходе пастбищной дигрессии, но доля немико�
ризных видов в общем составе фитоценозов при
этом значимо увеличивается от 0–8% до 6–23%
общего списка. Таким образом, если рассматри�
вать немикоризные растения в целом, они, по�
видимому, положительно реагируют на усиление
выпаса, что дополнительно диагностируется по
возрастанию их абсолютного и относительного
проективного покрытия в нарушенных сообще�
ствах. Но экологически немикоризные растения
существенно неоднородны. Фактически на силь�
но сбитых пастбищах заметно возрастает обилие
только однолетника Ceratocarpus arenarius L. Дру�
гие немикоризные виды, например Caragana fru7
tex (L.) K. Koch, характеризуются низким обили�
ем как в нарушенных, так и в фоновых сообще�
ствах. Часть видов (Eremogone longifolia (M. Bieb.)
Fenzl, Euphrasia pectinata Ten.) не отмечена при
средних и сильных нарушениях. Такие виды, как
сегетальные Amaranthus retroflexus L. и Chenopodi7
um acuminatum Willd., были зарегистрированы
только при высоких нагрузках.

Распространение видов с неустановленным
микоризным статусом не связано с фактором
пастбищных нагрузок. В частности, с уровнем на�
рушенности значимо не связаны ни абсолютное
количество видов этой группы (в среднем 3–8 ви�
дов на площадь), ни их доля в видовых списках (в
среднем 15–21% видового состава). Также не раз�
личаются в зависимости от стадии дигрессии про�
ективное покрытие видов этой группы и доля в
общем покрытии. В то же время встречаемость и
распределение обилия видов с неизвестной мико�
ризностью заметно детерминируются положени�
ем площадей в рельефе. Видов данной группы от�
носительно много в каменистых степях на верши�
нах сопок. Здесь же повышены и оценки их
обилия. Эту закономерность можно попытаться
объяснить, предположив, что в каменистых сте�
пях и на выходах горных пород сконцентрирова�
но много растений, ранее не проанализирован�
ных на микоризообразование, например редких
или видов с узкими ареалами. 

С методических позиций важно заключение об
отсутствии существенной приуроченности видов с
неизвестным микоризным статусом к сообще�
ствам определенной нарушенности. Это позволяет
обоснованно не учитывать их при формулировке
ответа на основной вопрос, как в ходе пастбищной
дигрессии степных сообществ изменяется встреча�
емость растений разного микоризного статуса. Из
данных, которые были обсуждены выше, ответ на
этот вопрос однозначен: по мере усиления паст�
бищной нагрузки существенно снижаются коли�

чество и обилие тех видов, которым для успешного
развития необходимы симбиотические отношения
с грибами арбускулярной микоризы; соответствен�
но возрастают доля и обилие видов, менее зависи�
мых от микоризного симбиоза – факультативно
микоризных и немикоризных (см. рисунок). 

Заметим, что основные закономерности
трансформации растительности под влиянием
выпаса в исследуемом районе ожидаемы – сни�
жение видового богатства и продуктивности фи�
тоценозов, изменение спектра жизненных форм
и типов онтогенеза растений в сторону преобла�
дания в условиях выпаса моноцентрических ма�
лолетников рудеральной ориентации (Морозова,
1985; 1990; 1991). Еще одним феноменом, сопро�
вождающим пастбищную дигрессию степной
растительности, является снижение тесноты ми�
коризных взаимодействий. В условиях выпаса
высокой интенсивности при общем упрощении
фитоценозов преимущества получают растения,
способные развиваться без микориз. Эта законо�
мерность обратна по отношению к известным
случаям увеличения значения микоризных расте�
ний при усложнении фитоценозов в ходе есте�
ственных эндоэкогенетических смен (Miller,
1979; Gemma, Koske, 1990; Ahulu et al., 2005;
Püschel et al., 2007) и потому отчасти прогнозиру�
ема. Для ее объяснения можно привлечь предпо�
ложение о сопряженности между типом страте�
гии растений, определяющей позиции видов в
сукцессии, и их микоризным статусом. Положи�
тельная связь между рудеральной экологической
стратегией, частными дифференцирующими
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признаками которой являются короткий онтоге�
нез или высокое репродуктивное усилие (Grime
et al., 1988), и избеганием микоризных грибов ра�
нее обсуждалась (Grime et al., 1988; Francis, Read,
1995; Cornelissen et al., 2001; Бетехтина, Веселкин,
2011). Ослабление позиций микоризных и усиле�
ние позиций немикоризных видов в ходе паст�
бищной сукцессии свидетельствуют о том, что
способность к микоризообразованию положи�
тельно связана с конкурентоспособностью видов
вне пастбищных нагрузок и отрицательно – со
способностью к произрастанию в условиях пере�
выпаса. 

Можно предполагать, что вследствие измене�
ния соотношения между микоризными и неми�
коризными растениями должны происходить из�
менения в сообществах симбиотических организ�
мов – арбускулярных грибов. Снижение на
сильно сбитых участках объема доступных для
них ресурсов, т.е. продуктов фотосинетеза расте�
ний, должно негативно отражаться на численно�
сти популяций грибных симбионтов и, вероятно,
сопровождаться изменением состава видов. В
свою очередь, учитывая многочисленные трофи�
ческие и регуляторные взаимосвязи между арбус�
кулярными грибами и другими группами почвен�
ной биоты (Coleman, 2008), можно предполо�
жить, что нарушение микоризных связей может
стать причиной других экосистемных перестроек.
В настоящее время у нас нет оснований обсуж�
дать подобные перестройки, но было бы интерес�
но оценить масштаб трансформации экосистем�
ных процессов, связанной с изменением преоб�
ладающих способов осуществления растениями
почвенного питания в условиях пастбищного
пресса. 

В целом представленный анализ изменения
соотношения растений разного микоризного ста�
туса под воздействием выпаса коз позволяет не�
сколько по�новому взглянуть на причины измене�
ния растительных сообществ в ходе пастбищной
дигрессии. Это свидетельствует об оправданности
мнения, что учет факта микоризности растений
может способствовать лучшему пониманию неко�
торых особенностей экологии растений и их сооб�
ществ (Мухин, Веселкин, 2004). С учетом этого
общее описание рассмотренной дигрессионной
сукцессии может быть, например, таким: в усло�
виях интенсивного выпаса коз в настоящих дер�
новинно�злаковых и каменистых степях много�
летние, полицентрические, вегетативно устойчи�
вые, облигатно микоризные виды растений с
высокой под� и надземной биомассой в значи�
тельной степени замещаются одно� и двулетними
моноцентрическими, преимущественно немико�
ризными или факультативно микоризными вида�
ми с малой биомассой.

Работа выполнена при поддержке Программы
развития ведущих научных школ (НШ�5325.2012.4).
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