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Аннотация.  С  2018  по  2023  гг.  на  режимной  территории  угледобывающего  предприятия 
наблюдали  три  модельных  фитоценоза,  проходящих  постпастбищную  демутацию  (в  порядке 
снижения  увлажненности):  разнотравно-лапчатково-мятликовую  луговую  степь  (ФЦ-1), 
карагановую  разнотравно-луково-лапчатково-злаковую  луговую  степь  (ФЦ-2),  карагановую 
разнотравно-ковыльную луговую степь (ФЦ-3). В 2019 г. количество осадков было выше среднего 
многолетнего значения, 2022 г. оказался экстремально засушливым. В ходе восстановительной 
сукцессии  поступательно  менялись  доля  участия  видов  в  фитоценозах,  общее  проективное 
покрытие  кустарникового  и  травяного  ярусов.  На  этом  фоне  наблюдали  отклик  фитоценозов 
на  ярко  выраженные  межгодовые  колебания  количества  осадков  –  флуктуации  высоты 
травостоя (в 1.5–2 раза) и надземной фитомассы (в 2.7–3.9 раза). В экстремально засушливый 
2022  год  наблюдали  падение  или  стагнацию  общего  проективного  покрытия  травяного  яруса. 
Графическая  модель  полиномиальной  регрессии  продемонстрировала,  что  высота  травостоя 
ФЦ-1 имела прямую зависимость от количества осадков, близкую к линейной. Высота травостоя 
ФЦ-2 и ФЦ-3, а также надземная фитомасса всех трех модельных фитоценозов при повышении 
количества осадков менялись криволинейно. Интерполяция показала, что фитомасса достигает 
максимальных значений при сумме осадков за апрель–август 350–370 мм (для ФЦ-1), 300–350 мм 
(для ФЦ-2 и ФЦ-3). При большем количестве осадков фитомасса ФЦ-2 и ФЦ-3 демонстрировала 
тенденцию к снижению.
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Abstract. Three model phytocenoses undergoing post-pasture demutation (ecological restoration) were 
observed from 2018 to 2023 on the restricted area of a coal mining enterprise (in order of decreasing soil 
moisture  content):  forb-cinquefoil-bluegrass meadow  steppe  (FC-1),  caragana  forb-onion-cinquefoil-
cereal meadow steppe (FC-2), and caragana forb-feather-grass meadow steppe (FC-3). In 2019, the 
amount of precipitation was higher  than  the  long-term average, while year 2022 was extremely dry. 
During the restoration succession, the proportion of species in phytocenoses and the total projective 
cover of  the shrub and grass  layers changed gradually. With  this,  the  response of phytocenoses  to 
pronounced  interannual  variations  in  the amount  of  precipitation was observed –  fluctuations  in  the 
height of the grass (by 1.5–2 times) and aboveground phytomass (by 2.7–3.9 times). In the extremely 
dry year of 2022, a decrease or stagnation of the total projective cover of the grass layer was observed. 
The graphical model of polynomial regression showed that the grass stand height of FC-1 was directly 
associated with the amount of precipitation, with the relationship being close to linear. The grass stand 
height  of FC-2 and FC-3, as well  as  the aboveground phytomass of  all  three model  phytocenoses, 
changed  curvilinearly with  an  increase  in  the  amount  of  precipitation.  Interpolation  showed  that  the 
phytomass reaches its maximum values with a precipitation amount for April-August of 350–370 mm 
(for FC-1), 300-350 mm (for FC-2 and FC-3). With a greater amount of precipitation, the phytomass of 
FC-2 and FC-3 showed a tendency to decrease.
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Введение
В последние годы экологи большое внимание уделяют глобальным и региональным клима-

тическим трендам и прогнозированию их влияния на экосистемы (Им, 2023; Минин, 2011; Харла-
мова и Останин, 2012; Чебакова и Парфёнова, 2006; Häder and Barnes, 2019; Kharuk et al., 2021; 
Myers-Smith et al., 2020; Shi et al., 2021; Vincent, 2009). Для создания сценариев развития природ-
ных систем в условиях поступательных изменений климатических показателей требуется инфор-
мация о состоянии этих систем в диапазонах циклических колебаний климатических параметров, 
а также о пределах устойчивости систем. Это важно, в частности, для различения сукцессионных 
процессов и климатогенных флуктуаций фитоценозов (Аненхонов, 2010).

Флуктуации, вызванные различиями по годам в метеорологических и гидрологических усло-
виях экотопа, по классификации Т.А. Работнова (1992) относятся к группе экотопических. По мне-
нию этого автора, такие флуктуации более характерны для регионов с резко континентальным 
климатом и для травяных фитоценозов выражены ярче, чем для лесных. Известно также, что в 
травяных фитоценозах от влагообеспеченности сильно зависят урожайность и структура доми-
нирования (Миркин и Наумова, 2017). Прямая зависимость фитомассы от осадков установлена 
для пустынных степей Северной Гоби (Казанцева, 2004). В косимой и некосимой степи Централь-
но-Черноземного  заповедника  наибольшие  величины  коэффициентов  корреляции  с  урожаями 
продемонстрировали суммы осадков мая–июня текущего года (Минин, 2011). Гидротермическими 
показателями определялась продуктивность фитоценозов луговой степи в бассейне Оки (Зелен-
ская и др., 2012) и в степях Украины (Полевой и др., 2019).

Для климата Минусинской котловины за последние 80 лет отмечены следующие тенденции: 
рост среднегодовых температур (Николаева, 2005; Панкова и Черноусенко, 2020), рост средне-
годового количества осадков (Николаева, 2005; Черноусенко и Хитров, 2019) и снижение ариди-
зации (Панкова и Черноусенко, 2020). Исходя из этих данных, следует ожидать трансформацию 
растительных сообществ, расположенных в наиболее аридных местообитаниях. В Минусинской 
котловине к таковым относится центр ее южной части, междуречье р. Абакан и р. Енисей – Кой-
бальская степь, в пределах которой и расположено урочище Сорокаозёрки.

Растительный покров урочища много лет служит предметом изучения флористов, геоботани-
ков и биологов иного профиля. Луговые и степные фитоценозы в связи с особенностями среды 
и антропогенных воздействий рассматриваются в ряде работ (Жукова, 2015; Жукова и др., 2011; 
Зоркина, 2016; Зоркина и Жукова, 2006, 2009; Зоркина и др., 2013; Ларионов, 2013; Ларионов и 
др., 2015; Растительный покров..., 1976; Субботин и Зоркина, 2004;Черепнин, 1956, 1961, 1963).
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Урочище в настоящее время известно в регионе по причине того, что местные экологи-акти-
висты активно противодействуют угледобыче, а также как ключевая орнитологическая террито-
рия международного значения1, входящая в Теневой список Рамсарской Конвенции о сохранении 
водно-болотных угодий2. Здесь организован государственный природный заказник регионального 
значения «Озера Койбальской степи»3.

В 2016–2017 гг. с участием авторов был проведен подробный гидрогеологический анализ тер-
ритории, изучены почвы, составлены каталоги флоры и авифауны (Оценка воздействия..., 2017). 
С 2017 г. проводятся мониторинговые наблюдения за состоянием биологического разнообразия 
на  территории  заказника  «Озера  Койбальской  степи»  и  лицензионного  участка  ООО  «Разрез 
“Кирбинский”», расположенных в урочище.

Девственных экосистем в Койбальской степи практически не осталось. Однако сохранение 
элементов естественных экосистем и устойчивое существование естественно-антропогенных си-
стем позволяют территории выполнять функции экологического каркаса Минусинской котловины. 
Ценность  в  плане  биоразнообразия  представляют  зональные  и  интразональные фитоценозы, 
широко представленные в урочище Сорокаозёрки – различные варианты степей и лугов. Прак-
тически все они подвержены воздействию выпаса. На режимной территории угледобывающего 
предприятия «Разрез Кирбинский» с 2017 г. (введение закрытого режима) пастбищная нагрузка 
снята, и вне промышленных зон наблюдаются демутационные процессы.

Цель данной работы – выявление реакций степных фитоценозов, проходящих постпастбищ-
ную демутацию, на межгодовые колебания количества осадков.

Материал и методы исследования
Исследования проводились в урочище Сорокаозёрки Койбальской степи Минусинской котло-

вины (Рис. 1). Территория является древней долиной р. Енисей. В результате перемещения русла 
Енисея возникли галечниковые валы, а перенос песков сформировал дюны, вследствие чего ре-
льеф приобрел слабоволнистый облик (Воскресенский, 1962). В настоящее время Сорокаозёрки 
представляют собой равнину с пологими возвышенностями (280–300 м) и небольшими замкну-
тыми котловинами с озерами старичного типа. Озера преимущественно мелководные, пресные и 
солоноватые, связанные между собой протоками и каналами Койбальской оросительной систе-
мы. Оросительная система была возведена в 1960-х гг. (Яворский, 1968) и в настоящее время по 
прямому назначению не используется.

Климат континентальный. По данным за 1981–2000 гг. (Николаева, 2005) в Койбальской степи 
средняя годовая температура составила +2.2 °С, средняя температура июля – +18.5 °С, сумма 
активных температур – 1900 °С, количество осадков – 431 мм, 82% из которых выпадает в вегета-
ционный период. Индекс аридности климата Минусинской котловины по данным за 1955–2015 гг. 
составил 0.5, что соответствует группе «субаридные территории» (Панкова и Черноусенко, 2000).

На развитии почв территории сказались галечниковая толща древней долины, засушливый 
климат и специфические гидрогеологические условия. Урочище характеризуется малыми укло-
нами в рельефе, высоким уровнем грунтовых вод (1.25–1.40 м), относительно большим водос-
борным бассейном. Комплекс этих факторов предопределил проявление таких процессов,  как 
заболачивание и засоление. Почвенный покров представлен сложным комплексом песчаных и 
супесчаных почв каштанового типа, в той или иной степени засоленных. В приозерных депресси-
ях широкое распространение имеют солончаки, сильно солончаковые и болотно-солончаковые 
почвы. Представлены антропогенно преобразованные почвы – абразем структурно-метаморфи-
ческий. Почвы имеют маломощный органогенный горизонт, характеризуются как низко- и малогу-
мусные, с невысоким уровнем плодородия (Оценка воздействия..., 2017).

В результате мелиоративных работ в середине ХХ в. в Койбальской степи появилась возмож-
ность заниматься земледелием, и практически все равнинные пространства были распаханы 
(Яворский, 1968). В настоящее время большая часть сельскохозяйственных земель находится 

1 Ключевые орнитологические территории России. Интернет-ресурс. URL: https://котр.рф (дата обращения: 10.02.2024).
2 Водно-болотные угодия России. Интернет-ресурс. URL: https://fesk.ru/wetlands/195.html (дата обращения: 10.02.2024).
3 Постановление Правительства Республики Хакасия от 23.10.2020 № 570 «Об образовании особо охраняемой природной 
территории регионального значения – государственный природный заказник“Озёра Койбальской степи”».
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в залежи, сельскохозяйственное производство в целом сократилось и получило животноводче-
ский уклон4.

Территория  урочища испытывает мощное  антропогенное  воздействие:  здесь  расположены 
три  угольных  разреза,  местное  население  выпасает  скот,  занимается  сбором  ягод  облепихи, 
озера популярны среди местных рыбаков. Почвы  загрязнены фтором с  превышением ПДК на 
некоторых участках (вероятнее всего, из-за близости Саянского алюминиевого завода) (Оценка 
воздействия..., 2017).

Полевые работы проводились в течение пяти лет: 2018, 2019, 2021–2023 гг. Фитоценотиче-
ское разнообразие изучали методом маршрутных геоботанических исследований. Маршрутами 
охвачены все типы местообитаний урочища.

Площадки  для  геоботанического  мониторинга  были  заложены  на  режимной  территории 
угледобывающего предприятия, чтобы исключить воздействие пасквальной и рекреационной 
нагрузки. С 2017 г. здесь пребывают только сотрудники предприятия, которые вне промышлен-
ных  зон  перемещаются  по  дорогам.  В  границах  лицензионного  участка  избирали  площадки, 
максимально удаленные от объектов горной добычи (карьеры, отвалы) и, соответственно, аэ-
ротехногенных воздействий.

Описания фитоценозов осуществляли на 15 площадках три раза в течение вегетационного 
сезона на протяжении пяти лет. Получено 256 полных геоботанических описаний, выполненных 
по стандартным методикам (Полевая геоботаника..., 1964, 1972). Названия растений приведены 
в  соответствии  с  работой С.К. Черепанова  (1995).  Классификация растительности  принята  по 
А.В. Куминовой (Растительный покров..., 1976).

Для достижения поставленной цели избирали фитоценозы с широкой представленностью в 
урочище и низким вкладом  грунтовых вод во влагообеспеченность растений. Наиболее полно 
этим  критериям соответствовали  (в  порядке  снижения увлажненности):  разнотравно-лапчатко-
во-мятликовая луговая степь (ФЦ-1), карагановая разнотравно-луково-лапчатково-злаковая луго-
вая степь (ФЦ-2), карагановая разнотравно-ковыльная луговая степь (ФЦ-3). Они расположены 
на уплощенных возвышенных участках в небольшом удалении от приозерных депрессий (Рис. 1).

4 Постановление Правительства Республики Хакасия от 14.11.2011 № 763 «Об утверждении схемы территориального 
планирования Республики Хакасия».

Рис. 1. Карта территории исследования. ФЦ-1–3 – модельные фитоценозы.
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В пределах модельных фитоценозов на стационарных площадках по 100 м2 проводили геобо-
танические описания и определяли надземную фитомассу на 20–25 августа. Фитомассу опреде-
ляли методом укосов в трехкратной повторности на площадках по 1 м2. Каждая площадка, в свою 
очередь, делилась еще на четыре части по 0.25 м2. Таким образом, средние значения определя-
ли по 12 вариантам. Растения срезали на уровне почвы и взвешивали в воздушно-сухом состо-
янии. Использовали весы OHAUS PX2202 (Китай) с точностью до сотых грамма, в дальнейшем 
результаты округляли до целых.

Данные по температуре и количеству осадков взяты из архива метеостанции «Бея» (N 53.05○ 
E 90.92○, 468 м. н.у.м.)5. Вариационный и регрессионный анализы проводили с помощью MS Office 
Excel 2010.

Результаты и обсуждение
В урочище Сорокаозёрки сосредоточена существенная часть видового и экологического раз-

нообразия степей котловины и всей Республики Хакасия. В ходе мониторинговых исследований 
только на территории заказника «Озера Койбальской степи» и лицензионного участка угольного 
разреза выявлено около 200 видов растений, встречающихся в степных сообществах, что состав-
ляет более 40% от числа видов степных сообществ Хакасии (Растительный мир..., 2015).

Растительный покров территории складывается из луговых и степных типов растительности. 
Настоящие степи представлены крупнодерновинными (ковыльная), мелкодерновинными (поли-
доминантная злаковая, полынная) и солонцеватыми крупнодерновинно-корневищными (пикуль-
никовая солонцеватая) степями.

Разнотравно-злаковые  луговые  степи  (овсянницево-злаковые,  мятликово-злаковые,  осоко-
во-злаковые) характеризуются большим видовым разнообразием, из злаков постоянны Festuca 
valesiaca Gaudin, Koeleria cristata (L.) Pers., Phleum phleoides (L.) H. Karst., Helictotrichоn deserto-
rum (Less.) Nevski, Leymus chinensis (Trin.) Tzvel., из осок – Carex pediformis C.A. Mey.

Разнотравно-злаково-ковыльные степи плавно переходят в полынно-ковыльные и ирисово-ко-
выльные с участием Artemisia frigida Willd., Achnatherum splendens (Trin.) Nevski, Iris biglumis Vahl. 
Солонцеватая степь формируется на территориях с неглубоким залеганием засоленных грунто-
вых вод в условиях периодического увлажнения. Achnatherum splendens, произрастая небольшими 
скоплениями от 3 до 8 дерновин, встречается с мелкодерновинными злаками (Festuca pseudovina 
Hack. ex Wiesb., Cleistogenes squarrosa (Trin.) Keng, Puccinellia tenuissima Litv. ex V.I. Krecz и др.). В 
солонцеватых крупнодерновинно-корневищных степях доминирует Iris biglumis; реже вид является 
содоминантом, встречаясь со степными ксерофитными злаками и с разнотравьем.

Луговая растительность представлена галофитными пойменными и долинными лугами (мезо-
галофитные (пикульниковые-солончаково-долинные) и гигрогалофитные (ползунково-блисмусо-
вые)) и гликофитными пойменными (остепненные долинные, пойменные долинные).

Пикульниковые остепненные солончаковые луга контактируют с одной стороны со степной 
растительностью, с другой стороны – с болотно-солончаковой.

Разнотравные гликофитные луга занимают пониженные участки в степных растительных со-
обществах. По  береговой  линии  озер  либо  небольшими фрагментами  на  заболоченных  лугах 
сформированы плотные заросли Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. и разнотравно-клубне-
камышово-злаковые сырые луга. На влажных песчаных солончаках пятнами произрастает Sua-
eda corniculata (C.A. Mey) Bunge, Puccinellia dolicholepis (V.I. Krecz.) Pavlov, Puccinellia subspicata 
(V.I. Krecz.) V.I. Krecz. ex Ovcz. & Czukav, Plantago salsa Pall., Agrostis gigantea Roth.

Для  растительного  покрова  урочища  характерна  мозаичность,  что  объясняется  наличием 
почв легкого механического состава, присутствием каналов и понижений, а также пастбищной 
дигрессией. Основные характеристики модельных фитоценозов приведены ниже.

ФЦ-1 – разнотравно-лапчатково-мятликовая луговая степь  (Artemisia frigida + Heteropappus 
altaicus + Vicia cracca + Potentilla longifolia + Stipa capillata + Poa botryoides). Сообщество распо-
ложено в 300–350 м от северо-восточного берега оз. Большое, N 53°19′56.4″ E 91°16′6.9″, высота 
291 м н.у.м.

Кустарниковый ярус образован Caragana pygmaea (L.) DC., проективное покрытие вида сни-
жалось в период исследований с 5–7 до 1–2%. Общее проективное покрытие (ОПП) травяного 
яруса с 2018 г. увеличилось в 2 раза и на 2023 г. составляло 60–65%. Травяной ярус образован 

5 Погода и климат. Интернет-ресурс. URL: http://www.pogodaiklimat.ru/weather.php?id=29962(дата обращения: 10.02.2024).
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двумя подъярусами. В первом подъярусе (высота 40–60 см, одиночные экземпляры достигают 
80 см) доминирует Poa botryoides (Trin. ex Griseb.) Kom., кроме того, злаковую основу составляют 
Stipa capillata L., реже Bromopsis inermis (Leyss.) Holub. Из разнотравья отмечены Potentilla longi-
folia Willd. ex Schltdl. и Medicago sativa L. Второй подъярус (высота 8–35 см) образован Festuca va-
lesiaca brunnescens (Tzvelev) E. Aleks., Poa angustifolia L., Heteropappus altaicus (Willd.) Novopokr., 
Vicia cracca L., Potentilla bifurca L., Artemisia frigida Willd., Galium verum L. Единично описаны Con-
volvulus arvensis L., Artemisia scoparia Waldst.et Kit., Artemisia commutata Bess.

ФЦ-2 – Карагановая разнотравно-луково-лапчатково-злаковая луговая степь (Caragana pyg-
maea + Astragalus danicus + Galium verum + Allium ramosum + Allium anisopodium + Potentilla mult-
ifida f. ornithopodia + Potentilla bifurca + Festuca valesiaca + Koeleria cristata + Stipa capillata). Сооб-
щество расположено в 300–350 м от северного берега оз. Большое, N 53°20′13.7″ E 91°15′16.866″, 
высота 292 м н.у.м.

Кустарниковый ярус, представленный Caragana pygmaea, разреженный – ОПП не более 3%. 
Средняя высота караганы карликовой составляет 0.50–0.60 м, встречаются молодые побеги вы-
сотой до 0.15 м. ОПП травяного яруса увеличивалось с начала наблюдений и в 2023 г. составляло 
50–55%. Травяной ярус представлен тремя подъярусами. В первом подъярусе (высота 50–75 см, 
у отдельных растений до 90–95 см) доминируют злаки: Stipa capillata, Poa botryoides, Роа angus-
tifolia, Helictotrichon desertorum altaicum (Tzvelev) Holub., из разнотравья в верхнем ярусе описана 
Potentilla longifolia. Второй подъярус (высота 15–40 см) образуют Festuca valesiaca, Koeleria crista-
ta (L.) Pers., Phleum phleoides (L.) H. Karst., Heteropappus altaicus, Galium verum, Astragalus danicus 
Rets., Hedysarum gmelinii Ledeb., Kitagawia baicalensis (I. Redowsky ex Willd.) Pimenov, Potentilla 
sericea L., Potentilla bifurca L., Potentilla multifida L., Artemisia frigida, Allium ramosum L., Allium aniso-
podium Ledeb., Polygala tenuifolia Willd., Iris biglumis, Iris humilis Georgi, Carex duriuscula C.A. Mey. 
Третий подъярус (высота 4–7 см) образован Veronica incana L.

ФЦ-3  –  Карагановая  разнотравно-ковыльная  луговая  степь  (Caragana pygmaea + Artemisia 
frigida + Potentilla bifurca + Stipa capillata). Сообщество расположено в 300–350 м от северо-вос-
точного берега оз. Столбовое, N 53°20′37.9″ E 91°13′58.6″, высота 290 м н.у.м.

Проективное покрытие Caragana pygmaea в  годы исследований  увеличивалось и  в  2023  г. 
составляло 5–7%. Высота кустарникового яруса достигает 0.7–0.8 м. В травяном ярусе выделя-
ется два подъяруса. В верхнем абсолютным доминантом вляется Stipa capillata (проективное по-
крытие 20–30%). Максимальная высота (80–85 см) определяется генеративными побегами этого 
вида. Все прочие виды находятся во втором подъярусе (высота 10–40 см): Festuca valesiaca, Poa 
botryoides, Роа angustifolia, Elytrigia repens (L.) Nevski., Potentilla longifolia, Galium verum L., Artemi-
sia frigida, Potentilla bifurca, Allium ramosum L., Allium tenuississimum L., Heteropappus altaicus, Ve-
ronica incana L., Carex duriuscula C.A. Mey., Androsace septentrionalis L., Dianthus versicolor Fisch. 
ex Link. ОПП травяного яруса также увеличивалось с начала наблюдений и в 2023 г. составляло 
50–55%. Единично произрастают Carduus crispus L., Chenopodium album L., Artemisia commutata 
Bess., Artemisia scoparia Waldst.et Kit.

В течение шести лет  (с 2018 по 2023 гг.) видовое богатство растительных сообществ суще-
ственно не изменилось, но доля участия отдельных видов менялась. В 2018 и 2019 гг. в степях 
больший вклад имели виды рода Artemisia, проективное покрытие которых было в 2–4 раза выше 
(Artemisia frigida (3–5%), Artemisia scoparia (7–11%), Artemisia commutata (1–3%)), чем в 2023 г. Для 
всех растительных сообществ в первые годы исследования было характерно более высокое про-
ективное покрытие Elytrigia repens (L.) Nevski (3–7%) и рудеральных видов растений: Cynanchum 
sibiricum (L.) R. Br. (3–7%), Urtica dioica L. (3–5%), Carduus crispus L. (1–2%), Chenopodium album L. 
(1–2%). В дальнейшем, к 2023 г., увеличилась роль видов семейства Fabaceae: Astragalus danicus, 
Vicia cracca, Medicago sativa, Hedysarum gmelinii, а также видов из разнотравья – Dianthus versi-
color, Veronica incana, Potentilla sericea, Potentilla bifurca, Potentilla multifida, злаков – Stipa capillata, 
Poa botryoides, Роа angustifolia, Festuca valesiaca, Koeleria macrantha, осоки – Carex duriuscula.

Анализ структуры изучаемых фитоценозов показал, что уже в первые годы после снятия паст-
бищной нагрузки проявились признаки демутации. Наблюдались изменения в соотношении ви-
дов, жизненных форм растений, хозяйственно-ботанических групп. Менялись также комплексные 
количественные  характеристики фитоценозов  –  общее  проективное  покрытие,  высота  ярусов, 
фитомасса. Количественные характеристики вертикальной структуры модельных фитоценозов 
приведены в Табл. 1, показатели фитомассы – в Табл. 2.
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Табл. 1. Вертикальная структура растительных сообществ.

Название фитоценоза Год ОПП кустарникового 
яруса, %

ОПП травяного 
яруса, %

Высота травяного 
яруса, см

макс. средняя 

Разнотравно-лапчатково-
мятликовая луговая 

степь (ФЦ-1)

2018 5–7 25–30 85–90 45–50

2019 5–7 40–45 90–120 55–60

2021 2–3 50–55 90–95 45–55

2022 2–3 45–50 50–55 35–40

2023 1–2 60–65 70–80 45–55

Карагановая 
разнотравно-луково-
лапчатково-злаковая 
луговая степь (ФЦ-2)

2018 1–2 17–20 80–85 40–50

2019 1–3 20–25 85–90 55–60

2021 1–2 40–45 80–90 50–55

2022 2–3 40–45 50 20–25

2023 2–3 50–55 90–95 45–50

Карагановая 
разнотравно-ковыльная 
луговая степь (ФЦ-3)

2018 1–3 10–15 90–95 25–30

2019 1–3 20–30 95–110 40–50

2021 3–5 45–50 90–95 40–50

2022 3–5 40–45 65 25–27

2023 5–7 50–55 80–85 45–50

Название сообщества
Год исследования

2018 2019 2021 2022 2023

Разнотравно-лапчатково-мятликовая 
луговая степь (ФЦ-1) 209 ± 23 426 ± 67 425 ± 37 151 ± 14 418 ± 40

Карагановая разнотравно-луково-
лапчатково-злаковая луговая степь 

(ФЦ-2)
411 ± 68 342 ± 49 345 ± 52 150 ± 37 294 ± 29

Карагановая разнотравно-
ковыльная луговая степь (ФЦ-3) 219 ± 27 337 ± 44 480 ± 123 124 ± 8 355 ± 38

Табл. 2. Фитомасса в воздушно-сухом состоянии на конец августа, г/м2.
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Количественные  показатели  растительных  сообществ  в  исследуемый  период  демонстри-
руют как поступательные  (сукцессионные), так и колебательные  (флуктуационные) изменения. 
Поступательно меняется ОПП  кустарникового  и  травяного  ярусов  (Табл.  1). С  2018  по  2023  г. 
наблюдается  снижение  закустаренности  разнотравно-лапчатково-мятликовой  луговой  степи  и 
повышение закустаренности карагановой разнотравно-луково-лапчатково-злаковой и карагано-
вой разнотравно-ковыльной луговых степей. ОПП травяного яруса в этот же период постепенно 
возрастает. Исключение составляет 2022 г., когда ОПП травяного яруса в двух сообществах (ФЦ-1 
и ФЦ-3) несколько снизилось по сравнению с предыдущим годом, а в одном сообществе (ФЦ-2) 
осталось на прежнем уровне. При этом на следующий год на всех фитоценозах вновь проявилась 
тенденция роста проективного покрытия травяного яруса.

Колебательным изменениям были подвержены высота травяного яруса (Табл. 1) и фитомасса 
(Табл. 2). Средняя высота травяного яруса во всех фитоценозах принимала минимальное значе-
ние в 2022 г., максимальное – в 2019 г. Фитомасса также во всех фитоценозах была наименьшей в 
2022 г.; наибольшее значение этого показателя в разных фитоценозах наблюдали в разные годы. 
При этом отмечались существенные колебания фитомассы – в 2.7–3.9 раза между годами.

Анализируемые комплексные характеристики фитоценозов являются результатом разнона-
правленного действия множества прямых и косвенных факторов. Биологическая продукция со-
обществ зависит от количества влаги, тепла, обеспеченности почвы элементами минерального 
питания и других показателей; в разных сообществах их вклад различается, при этом проявля-
ется феномен лимитирующих факторов (Миркин и Наумова, 2017). Для модельных территорий 
в период наблюдений, на наш взгляд, определяющими были постпастбищные демутационные 
процессы и погодные условия. Продуктивность, или фитомасса, образующаяся за вегетационный 
период,  –  наиболее  интегральный  показатель,  отражающий функционирование  растительного 
сообщества. Высоту и проективное покрытие травостоя можно рассматривать как частные пока-
затели, дающие вклад в продуктивность.

Восстановление травяных сообществ после снижения или прекращения выпаса скота при-
водит  к  изменениям  продуктивности,  проявляющимся  в  виде многолетних  трендов.  Динамика 
растительности  при  восстановлении  пастбищ  в  Койбальской  степи  изучена  Г.Т.  Кандаловой  и 
Г.И. Лысановой (2010). По их наблюдениям, на 8–9-й год наблюдается увеличение с дальнейшей 
стагнацией, а на 20-й – снижение фитомассы степных пастбищ.

Согласно классическим представлениям (Миркин и Наумова, 2017), продуктивность обуслов-
лена в первую очередь видовым составом фитоценоза, но урожайность может меняться в 10 и 
более раз в результате межгодовых различий во влагообеспеченности растений.

В Койбальской степи средняя температура апреля–августа в период 2018–2023 гг. колебалась 
от 12.8 до 14.4 °С. Эти показатели находятся в интервале Хср ± σ, рассчитанном по архивным дан-
ным температуры за последние 20 лет (13.63 ± 0.76), поэтому мы не считаем их экстремальными. 
Количество осадков в апреле–августе, напротив, резко менялось по  годам  (Рис. 2). По количе-
ству осадков наиболее благоприятным годом был 2019: максимальное количество в целом за год 
(561 мм), в апреле–августе (441 мм) и в самый жаркий месяц года (138 мм). Самым засушливым 
оказался 2022 год: в летние месяцы количество осадков было в 2.9 раза меньше, чем в 2019 г. 
(151 мм). Максимальное и минимальное значения количества осадков апреля–августа, отмечен-
ные в период наших наблюдений (441 и 151 мм), далеко выходят за пределы Хср ± σ (323.4 ± 88.9), 
также рассчитанного по архивным данным за последние 20 лет. Более того, на этой территории с 
1966 по 2023 гг. только пять лет характеризовались количеством осадков равным или большим, 
чем в 2019 г. (1967, 1970, 2001, 2002, 2003 гг.), и только два года отличались количеством осадков 
равным или меньшим, чем в 2022 г. (1973 и 1977 гг.). Таким образом, 2022 год можно считать экс-
тремально засушливым, а 2019 – годом с количеством осадков значительно выше среднего.

В год с наибольшим количеством осадков (2019) наблюдали максимальную (ФЦ-1, ФЦ-2) или 
близкую к максимальной (ФЦ-3) высоту травостоя (Табл. 1). В засушливый 2022 год, напротив, 
высота травостоя и фитомасса были минимальны (Табл. 1, 2). Таким образом, флуктуации одного 
из частных показателей (высоты травостоя) и интегрального показателя (фитомассы) могут быть 
обусловлены колебаниями количества осадков. Для выявления характера связей между фито-
ценотическими и климатическими показателями проведен графический анализ. Характер связи 
наиболее удачно отображает модель полиномиальной регрессии (Рис. 3, 4).
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Рис. 2. Динамика количества осадков в вегетационный период (по данным метеостанции «Бея»).

Рис. 3. Зависимость высоты травяного яруса от количества осадков в вегетационный период. Названия фитоценозов как 
в Табл. 1.
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Для фитоценоза  с  наибольшим  увлажнением  (ФЦ-1)  с  высокой  точностью  аппроксимации 
(R2 = 0.97) проявляется прямолинейная положительная связь между количеством осадков и вы-
сотой травяного яруса. Для остальных фитоценозов (ФЦ-2 и ФЦ-3) со средней и высокой точно-
стью аппроксимации (R2 = 0.64 и 0.95) между этими параметрами проявляется криволинейная 
связь: при количестве осадков 370 мм кривые выходят на плато (Рис. 3).

Графическая модель отклика фитомассы на количество осадков менее точна (R2 = 0.66–0.75), 
вероятно, по причине комплексности признака. Тем не менее, фитомасса всех трех сообществ 
показывает нелинейную зависимость от влагообеспеченности. Путем интерполяции выявлено, 
что  кривые фитомассы для ФЦ-2 и ФЦ-3 выходят на плато в диапазоне 300–350 мм осадков, 
дальнейший рост количества осадков приводит к снижению фитомассы (Рис. 4). Кривая фито-
массы ФЦ-1 выходит на плато при 350–370 мм осадков и далее не меняет ход. Таким образом, 
наблюдаемая в 2022  г. минимальная сумма осадков за апрель–август является пессимальной 
для формирования надземной фитомассы луговых степей. Максимальная сумма осадков за эти 
же месяцы (2019  г.) находится в зоне оптимума для разнотравно-лапчатково-мятликовой и су-
боптимума для карагановой разнотравно-луково-лапчатково-злаковой и карагановой разнотрав-
но-ковыльной луговых степей. Оптимум количества осадков для двух последних фитоценозов, 
вероятно, находится в диапазоне 310–360 мм.

При  различной  влагообеспеченности  надземная фитомасса ФЦ-1  варьировала  в  диапазо-
не 151–426 г/м2, ФЦ-2 – 150–411 г/м2 и ФЦ-3 – 124–480 г/м2  (Табл. 2). Исследования динамики 
продуктивности степных фитоценозов Койбальской степи, проведенные в 2000–2017  гг. на по-
лигоне-трансекте, также показали различия фитомассы между годами с благоприятными и не-
благоприятными гидротермическими условиями: в мелкодерновинно-злаково-ковыльной степи с 
караганой фитомасса колебалась от 96 до 309 г/м2 (Дубынина, 2018). Повышение продуктивности 
в 3–4 раза свидетельствует о высоком потенциале и широком диапазоне изменчивости степных 
экосистем Койбальской степи.

Основной  вклад  в  продуктивность  наших модельных фитоценозов  имели  степные  злаки  и 
разнотравье (до 60% от общей фитомассы). Именно эти компоненты травяного яруса имеют наи-
более тесную связь с осадками (Минин, 2011) и очень быстро реагируют на изменение условий 
влагообеспеченности (Бобровская и Свешникова, 1988; Лавренко и др., 1991; Свешникова и Бо-
бровская, 1980).

Проективное покрытие сообществ не демонстрировало отклика на флуктуации осадков и ме-
нялось поступательно, за исключением экстремально засушливого года (Табл. 1). Крайне низкое 

Рис. 4. Зависимость фитомассы от количества осадков в вегетационный период. Названия фитоценозов как в Табл. 1.
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количество осадков 2022 г. приостановило постепенный рост ОПП травяного яруса на один се-
зон.  Колебания  влагообеспеченности  в  другие  годы,  вероятно,  нивелировались  иными факто-
рами, влияющими на ОПП. Рост этого показателя, скорее всего, является проявлением смены 
доминантной и  пространственной  структуры  сообществ  в  ходе  восстановительных  процессов. 
На участках с разной влагообеспеченностью эти процессы протекают с разной скоростью и могут 
иметь противоположные тенденции.

Кустарниковый ярус трех модельных фитоценозов образован многолетним растением Cara-
gana pygmaea. Надземная часть растения формируется в  течение нескольких лет и не может 
ежегодно менять свои характеристики в противоположных направлениях. Неглубокое залегание 
грунтовых  вод  (1.25–1.40  м)  обеспечивает  этому  растению  с  глубоко  приникающими  корнями 
меньшую зависимость от атмосферной влаги, вследствие чего ОПП вида менялось поступатель-
но. Наблюдались различия динамики ОПП в фитоценозах с разной степенью увлажнения. Повы-
шение вклада этого кустарника в проективное покрытие более ксерофитных степных сообществ 
(ФЦ-2 и ФЦ-3), для которых карагана является одним из видов-эдификаторов, может быть след-
ствием прекращения выпаса. На пастбищах животные обламывают и объедают молодые побеги 
даже колючих кустарников, в модельном фитоценозе отчуждения побегов скотом нет. Причиной 
постепенного  уменьшения доли  караганы в более мезофитном сообществе  (ФЦ-1),  возможно, 
является постпастбищное снижение ксерофитизации, в результате которого вид оказывается в 
пессимальных условиях.

Полученные  в  ходе  исследования  результаты  демонстрируют  сложную  и  неоднозначную 
зависимость между  процессом формирования  климаксных  сообществ  в  ходе  постпастбищной 
сукцессии и  колебаниями  количества осадков. По мере  сукцессионных изменений происходит 
постепенное изменение доли участия видов в сообществах, закустаренности, наблюдается уве-
личение ОПП травяного яруса. На фоне демутации степной растительности резкие межгодовые 
колебания количества осадков приводят к флуктуациям высоты травянистых растений, что отра-
жается на суммарной фитомассе.

Выводы
Постпастбищная сукцессия наблюдаемых в 2018–2023 гг. луговых степей проявлялась в повы-

шении общего проективного покрытия травяного яруса, снижении участия некоторых видов рода 
Artemisia и ряда рудеральных видов, повышении роли семейства Fabaceae, разнотравья и зла-
ков. Поступательно изменялась также закустаренность фитоценозов: участие Caragana pygmaea 
снижалось в разнотравно-лапчатково-мятликовой луговой степи и повышалось – в карагановой 
разнотравно-луково-лапчатково-злаковой и карагановой разнотравно-ковыльной луговых степях.

С 2018 по 2023 гг. в Койбальской степи ярко проявились флуктуации осадков: сумма осадков 
за апрель–август в самый влажный год (2019) была в 2.9 раза больше, чем в самый сухой (2022).

На  примере  разнотравно-лапчатково-мятликовой,  карагановой  разнотравно-луково-лапчат-
ково-злаковой и карагановой разнотравно-ковыльной луговых степей выявлены признаки фито-
ценозов, демонстрирующие отклик на количество осадков. Флуктуации наблюдали для высоты 
травостоя (в 1.5–2 раза) и надземной фитомассы (в 2.7–3.9 раза). В экстремально засушливый 
2022 г. наблюдали падение или стагнацию ОПП травяного яруса, минимальные значения высоты 
травяного яруса и фитомассы.

Модель полиномиальной регрессии показала, что высота травостоя наиболее увлажненно-
го фитоценоза имеет прямую зависимость от количества осадков, близкую к линейной. Высота 
травостоя менее влажных фитоценозов и фитомасса всех модельных фитоценозов при повыше-
нии количества осадков менялись криволинейно. Фитомасса разнотравно-лапчатково-мятлико-
вой луговой степи возрастает с повышением влажности и достигает максимальных значений при 
сумме осадков за апрель–август в 350–370 мм. Ход изменений фитомассы при большем количе-
стве осадков не выявлен. В более сухих карагановых луговых степях при повышении влажности 
надземная фитомасса также растет и достигает максимальных значений при сумме осадков за 
апрель–август в 300–350 мм; при большем количестве осадков фитомасса, напротив, демонстри-
рует тенденцию к снижению.
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