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Отрастание надземной биомассы отдельных видов растений после полного или частичного отчуж-
дения (дефолиации) в высокогорьях может зависеть от конкуренции с соседними растениями и сте-
пени обеспеченности почвенными ресурсами, в первую очередь элементами минерального питания
(особенно N и P). Проведен 3-летний полнофакторный эксперимент по влиянию трех режимов де-
фолиации (контроль, 1 и 2 укоса на уровне почвы за сезон), обогащению почвы N и P и удалению
соседних растений (снижение конкуренции) на численность побегов и надземную биомассу 3 видов
растений альпийских пустошей (Anemone speciosa, Festuca ovina и Oxytropis kubanensis). Всего 12 вари-
антов, повторность 10-кратная. Показано, что в условиях низкопродуктивных сообществ альпий-
ских пустошей снятие конкуренции в отличие от внесения NP удобрений, не улучшает восстанов-
ление биомассы после дефолиации. Отавность азотфиксирующего бобового растения не зависела
от доступности почвенных ресурсов.
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В формировании травяных растительных сооб-
ществ, в том числе высокогорных, большая роль
принадлежит фитофагам, отчуждающим значи-
тельную часть надземной первичной продукции
[1–5]. Способность восстанавливать надземную
биомассу после повреждений (отавность – см. [6,
7]) – одно из фундаментальных адаптивных
свойств растений, используемое при выделении
их функциональных типов [8]. Эта способность
имеет большое адаптивное значение для поддер-
жания популяций растений в условиях сеноко-
шения, выпаса и других зоогенных нарушений
[9], является очень важным признаком, опреде-
ляющим доминирование видов [10]. Отавность
растений зависит как от свойств растительного
организма (жизненной формы, структуры над-
земных и подземных побегов и др.) [11], так и от
доступности почвенных ресурсов, обеспечиваю-
щих рост [12–14]. К таким ресурсам относятся
прежде всего вода и элементы минерального пи-
тания (ЭМП), поступление которых зависит и от

конкуренции со стороны соседних растений. Во-
прос, насколько отавность высокогорных расте-
ний определяется непосредственным недостат-
ком ЭМП и конкуренцией, важен для понимания
функционирования альпийских фитоценозов, но
он остается практически не исследованным.

Альпийские сообщества Кавказа во многом
сформированы под воздействием крупных фито-
фагов, к которым относится домашний скот (пре-
имущественно овцы, лошади, крупный рогатый
скот, в последнее время включающий яков) [15, 16],
а также дикие копытные (серны Rupicapra rupi-
capra, туры Capra caucasica, кабаны Sus scrofa),
особенно на охраняемых природных территориях
[17, 18]. Альпийские луга Кавказа и Альп во мно-
гом сформировались под воздействием выпаса,
длительное отсутствие которого ведет к сниже-
нию роли травянистых растений и усилению роли
кустарников, кустарничков, мхов и лишайников
[19], т.е. переходу к сообществам, сходным с гор-
ными–тундрами и редколесьями, которые широ-
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ко распространены в горах Сибири и Дальнего
Востока. Сильный выпас оленей в тундрах Нор-
вегии приводит к смене кустарничковой тундры
злаковыми сообществами [20], а исключение вы-
паса в тундрах Аляски резко увеличивало участие
лишайников [21].

Одним из типичных растительных сообществ
Кавказа являются низкопродуктивные альпий-
ские лишайниковые пустоши (АЛП), развиваю-
щиеся на гребнях и обдуваемых склонах гор в
условиях незначительного (или отсутствующего)
снежного покрова зимой и сильного промерза-
ния почв [18, 22, 23]. Несмотря на суровые усло-
вия, в этих флористически богатых сообществах
выражена конкуренция между основными доми-
нантами, в то время как между доминирующими
и недоминирующими видами растений отмечены
положительные связи [24, 25]. Среди растений
АЛП абсолютно преобладает стратегия стресс-то-
лерантности [26], т.е. низкая относительная ско-
рость роста и относительно больший вклад асси-
милянтов в защитные структуры [8]. В то же вре-
мя значительная доля подземной биомассы у
высокогорных растений [22, 27] делает их устой-
чивыми к отчуждению надземной биомассы, что
было экспериментально показано и для растений
альпийских пустошей [28]. Проведенные в пред-
шествующие годы (2001–2006) исследования
отавности растений альпийских пустошей не за-
трагивали вопросов ее ресурсного лимитирова-
ния. Они показали, что отавность альпийских
растений после одно-, дву- и трехкратного отчуж-
дения надземной биомассы за сезон в целом не
компенсировала удаляемую биомассу [28]. Также
установлено, что восстановление биомассы
уменьшалось при увеличении частоты скашива-
ния, и от первого года эксперимента к третьему
численность побегов после дефолиации в целом
восстанавливается лучше, чем масса отдельных
побегов, а растения альпийских пустошей отли-
чались несколько большей отавностью по срав-
нению с растениями пестроовсяницевых лугов
[28]. Однако зависимость восстановления био-
массы от доступности почвенных ресурсов и/или
интенсивности конкуренции ранее не была ис-
следована в альпийских фитоценозах.

Продукция альпийских сообществ, как пока-
зали результаты серии экспериментов [29, 30],
обычно лимитирована доступностью ЭМП в поч-
ве, в первую очередь азота и во вторую фосфора.
Мы предположили, что как внесение в почву
ЭМП, так и снижение конкуренции (а также вза-
имодействие этих факторов) должны повышать
способности растений к восстановлению надзем-
ной биомассы после отчуждения (отавность), но
реакции растений разных экологических групп
на эти факторы могут быть различными. Провер-
ка этой гипотезы и составила основную цель на-
шей работы. В предлагаемой статье обсуждаются

результаты исследований отавности трех видов
цветковых растений в факторном эксперименте с
внесением ЭМП, удалении соседей (снижении
конкуренции) при разных режимах дефолиации.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Полевой эксперимент. Работа проведена на

территории Тебердинского государственного
биосферного заповедника на стационаре “Малая
Хатипара”. В 2009 г. были заложены эксперимен-
тальные площадки в альпийских лишайниковых
пустошах и предварительно проведен подсчет по-
бегов (вегетативных и генеративных) до экспери-
ментального воздействия. Исследованы три вида
травянистых растений – Anemone speciosa (Ranun-
culaceae), Festuca ovina (Poaceae), Oxytropis kuban-
ensis (Fabaceae) (номенклатура по [31]).

Для каждого вида было заложено 12 вариантов
эксперимента в 10-кратной повторности каждого
(всего 3 вида × 12 вариантов × 10 повторностей =
= 360 круглых площадок). Каждая площадка была
огорожена от соседних металлическим кольцом
из алюминиевой проволоки на уровне почвы и
отмечена биркой с номером варианта. Площадь
одной площадки – 314 см2. Для изучения способ-
ности растений восстанавливать надземную био-
массу после повреждений имитировали отчуждение
биомассы путем среза побегов. Перед срезанием
проводился подсчет вегетативных и генеративных
побегов. Однократное срезание тестовых растений
было в конце июля, двукратное – в конце июля и
конце августа (табл. 1). Срезание проводили нож-
ницами у поверхности почвы. Укосы помещали в
бумажные пакеты, подсушивали на воздухе, а за-
тем в сушильных шкафах при температуре 80°С в
течение 7–8 ч. Удобрения вносили каждый год по-
сле схода снега с площадок по всей площади круга в
сухом виде. В конце июня–начале июля (табл. 2)
внесен двойной суперфосфат Ca(H2PO4)2 из расчета
0.5 г в каждый круг и мочевина CO(NH2)2 – 0.6 г в
кольцо (расчетные дозы 43 кг/га Р и 90 кг/га N). В
варианте “удаление соседей” проводили много-
кратное срезание соседних с тестовым видом рас-
тений.

Для оценки итоговой отавности в 2013 г. (без
экспериментального воздействия) был проведен
подсчет вегетативных и генеративных побегов и
однократное срезание надземной биомассы во всех
вариантах, включая контроль. Таким образом, ре-
зультаты учитывали по следующим характеристи-
кам: 1) изменение численности вегетативных и ге-
неративных побегов в 2010–2013 г.; 2) биомасса от-
дельных укосов и итоговая биомасса по каждому
варианту в 2013 г.

Статистический анализ. Влияние исследуемых
факторов на отрастание биомассы и восстановле-
ние численности побегов оценивали для каждого
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вида индивидуально. Эта оценка основана на
итоговой биомассе и численности на следующий
год (2013) после трехлетнего эксперимента. После
логарифмической трансформации (по основанию
натурального логарифма) распределение величин
биомассы не отличалось от нормального (критерий
Колмогорова-Смирнова) и позволило провести
3-факторный дисперсионный анализ. Анализи-
руемые независимые факторы: частота укосов (У:
0 – контроль, 1 – один укос за сезон, 2 – два уко-
са за сезон), внесение элементов минерального
питания – удобрений (ЭМП: 0 – без внесения,
1 – с внесением), удаление соседей (С: 0 – с удале-
нием, 1 – без удаления), зависимая переменная –
надземная биомасса. В связи с сильным отклоне-
нием от нормальности значений численности в
2013 г., численности и биомассы укосов в предше-
ствующие годы, а также практическим отсутстви-
ем взаимодействия между факторами по резуль-
татам дисперсионного анализа биомассы влия-
ние каждого фактора было оценено также
индивидуально непараметрическим однофактор-
ным дисперсионным анализом (Kruskal-Wallis
ANOVA). Анализ для данных 2010 г. (год начала
эксперимента) проведен для подтверждения ис-
ходной однородности выборки. Все расчеты про-
изведены в программе Statistica 12.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В год начала экспериментального воздействия
(2010) заложенные площадки для разных вариан-
тов значимо не различались между собой по чис-
ленности побегов (табл. 3–5). Исключение со-
ставляли численность вегетативных побегов и
суммарная их численность, которая показала зна-
чимые различия у Festuca ovina по фактору часто-
ты скашивания (численность исходно была зна-
чительно выше на “укосных” вариантах по срав-
нению с контрольными), а также численность

вегетативных побегов по этому же фактору у Anem-
one speciosa (она была слегка меньше в 2-укосном
варианте).

Все изученные факторы действовали на отрас-
тание растений практически независимо, по-
скольку 3-факторный дисперсионный анализ не
показал значимых взаимодействий между ними
(табл. 1е – электронное приложение). Лишь для
Festuca ovina отмечено взаимодействие “удаление
соседей” × “частота скашивания” (p = 0.010), при
этом на площадках, косимых дважды, восстанов-
ление биомассы шло лучше в присутствии сосе-
дей, чем при их отсутствии. Это свидетельствует о
положительном влиянии фитоценотического
окружения на рост растений этого вида при дефо-
лиации. Рассмотрим влияние изученных факто-
ров на численность побегов и биомассу модель-
ных растений.

Фактор дефолиации (срезания надземных по-
бегов) после 3 лет эксперимента оказал значимое
негативное влияние на все исследованные пара-
метры растений, за исключением численности
вегетативных побегов у Oxytropis kubanensis, кото-
рая в отличие от биомассы значимо не снижалась
даже в варианте двукратной дефолиации за сезон.
Наиболее резко отчуждение надземной биомассы
сказалось на численности генеративных побегов,
которая многократно снизилась (табл. 3–5, рис. 1а).
Например, численность генеративных побегов в

Таблица 1. Сроки проведения укосов

Год
Вид

Oxytropis kubanensis Festuca ovina Anemone speciosa

2010
1-й укос 2 августа 3–4 августа 1 августа
2-й укос 21 августа 20 августа 20–21 августа

2011
1-й укос 11–12 августа 9–10 августа 8–9 августа
2-й укос 8 сентября 8 сентября 8 сентября

2012
1-й укос 2 августа 5 августа 2 августа
2-й укос 3 сентября 3 сентября 2 сентября

2013 24–25 июля 30–31 июля 24–30 июля

Таблица 2. Сроки внесения элементов минерального
питания

Год Oxytropis 
kubanensis

Festuca ovina
Anemone 
speciosa

2010 26–27 июня 28 июня 27 июня
2011 26 июня 26 июня 26 июня
2012 2 июля 2 июля 2 июля
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Таблица 3. Значимость влияния факторов эксперимента на численность побегов и надземную биомассу Festuca
ovina (Kruskal-Wallis ANOVA). Полужирным шрифтом выделено значимое влияние (p < 0.05), курсивом – погра-
ничные величины (0.05 < p < 0.1)

Год Показатель
Значимость влияния фактора (p)

удобрение соседи укос

2010 Численность генеративных побегов 1.000 1.000 0.387
Численность вегетативных побегов 0.273 0.273 0.0006
Суммарная численность побегов 0.715 0.715 0.0001

2011 Численность генеративных побегов 0.0018 0.854 <0.0001
Численность вегетативных побегов 0.715 0.273 0.202
Суммарная численность побегов 0.144 0.144 0.0716
Биомасса 1-го укоса <0.0001 0.655 0.670
Биомасса 2-го укоса 0.752 0.0267 –

2012 Численность генеративных побегов <0.0001 0.846 <0.0001
Численность вегетативных побегов 0.144 0.0285 0.0608
Суммарная численность побегов 0.0285 0.144 0.1225
Биомасса 1-го укоса <0.0001 0.655 0.670
Биомасса 2-го укоса 0.0578 0.527 –

2013 Численность генеративных побегов 0.0001 0.8541 <0.0001
Численность вегетативных побегов <0.0001 0.1441 <0.0001
Суммарная численность побегов <0.0001 0.1003 0.0000
Биомасса 0.0001 0.259 0.0001

Таблица 4. Значимость влияния факторов эксперимента на численность побегов и надземную биомассу Anemone
speciosa (Kruskal-Wallis ANOVA). Полужирным шрифтом выделено значимое влияние (p < 0.05)

Год Показатель
Значимость влияния фактора (p)

удобрение соседи укос

2010 Численность генеративных побегов 0.2709 0.7136 0.6676
Численность вегетативных побегов 0.5834 0.3607 0.0447

Суммарная численность побегов 0.7148 0.2731 0.3554
2011 Численность генеративных побегов 1.000 0.4561 0.0172

Численность вегетативных побегов 0.1997 0.0992 0.7906
Суммарная численность побегов 0.0679 0.1441 1.000
Биомасса 1-го укоса 0.0253 0.654 0.905
Биомасса 2-го укоса 0.0331 0.361 –

2012 Численность генеративных побегов 0.464 0.714 0.194
Численность вегетативных побегов 0.166 0.843 0.962
Суммарная численность побегов 0.439 0.121 0.490
Биомасса 1-го укоса 0.0003 0.180 1.000
Биомасса 2-го укоса 0.0016 0.527 –

2013 Численность генеративных побегов 0.0053 0.5774 0.0001

Численность вегетативных побегов 0.3580 0.5813 0.0091

Суммарная численность побегов 0.0001 0.6733 0.0072

Биомасса итоговая 0.0001 0.159 0.0001
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2013 г. (восстановление после 3 лет эксперимента)
в контроле составила 4.9 ± 1.9 (среднее и его ошиб-
ка, N = 10, здесь и далее) на площадку, в варианте
только с двукратным скашиванием генеративные
побеги полностью отсутствовали (табл. 2е – элек-
тронное приложение). После 3 лет дефолиации бо-
лее сильное снижение биомассы отмечено у Festuca
ovina (при одном срезании примерно в 4 раза), а
наиболее устойчивым оказалась Anemone speciosa
(снижение биомассы примерно на треть) (табл. 2е –
электронное приложение, рис. 1б).

Фактор “удобрения” к концу эксперимента
имел значимое положительное влияние на чис-
ленность побегов и биомассу Festuca ovina (био-
масса в 2013 г. в контроле 1.1 ± 0.4 г/площадку, в
варианте только с внесением удобрений – 8.3 ±
± 1.1), численность генеративных побегов и био-
массу Anemone speciosa, но отрицательное – на
итоговую численность побегов Oxytropis kubanen-
sis. Таким образом, обогащение почвы элемента-
ми минерального питания увеличивало надзем-
ную биомассу и улучшало ее восстановление во
всех вариантах независимо от режима дефолиа-
ции у двух из трех исследованных видов (рис. 2).

В большинстве случаев фактор “удаление со-
седних растений” не оказал значимого влияния на
восстановление численности и биомассы расте-
ний после дефолиации. Для Festuca ovina отмече-
но увеличение отрастания надземной массы по-

сле первого укоса при наличии соседних расте-
ний на второй год эксперимента, а также
увеличение численности вегетативных побегов в
присутствии соседей на третий год эксперимента
(табл. 3). Таким образом, растения этого вида,
скорее, испытывают положительное, чем конку-
рентное, влияние соседних растений. Аналогич-
но для Oxytropis kubanensis на третий год экспери-
мента мы наблюдали положительное влияние со-
седних растений на численность генеративных
побегов и биомассу первого укоса (табл. 4). Зна-
чимого влияния фитоценотического окружения
на Anemone speciosa не отмечено (табл. 5). Необхо-
димо подчеркнуть, что ни в одном случае, вопреки
априорной гипотезе, мы не обнаружили улучше-
ния роста растений при снижении конкуренции.

ОБСУЖДЕНИЕ
Нами исследована реакция трех типичных ви-

дов растений низкопродуктивных альпийских
пустошей на ежегодное одно- и двукратное удале-
ние надземной биомассы (дефолиацию). Для всех
видов и большинства изученных параметров ин-
тенсивность дефолиации оказывала отрицатель-
ное воздействие на дальнейшее отрастание расте-
ний в текущем и последующем сезонах, что со-
гласуется с результатами экспериментов как в
высокогорных сообществах [28, 32–34], так и в
травяных экосистемах равнин [35, 36]. Наиболее

Таблица 5. Значимость влияния факторов эксперимента на численность побегов и надземную биомассу Oxytro-
pis kubanensis (Kruskal-Wallis ANOVA). Полужирным шрифтом выделено значимое влияние (p < 0.05)

Год Показатель
Значимость влияния фактора (p)

удобрение соседи укос

2010 Численность генеративных побегов 0.3071 0.0788 0.9393
Численность вегетативных побегов 0.2692 0.8514 0.8731
Суммарная численность побегов 0.2012 0.8551 0.4345

2011 Численность генеративных побегов 0.6854 1.000 <0.0001
Численность вегетативных побегов 0.7150 0.2733 0.2725
Суммарная численность побегов 1.000 0.2709 0.9039
Биомасса 1-го укоса 0.6547 0.1797 0.9048
Биомасса 2-го укоса 0.2059 0.2059 –

2012 Численность генеративных побегов 0.0673 0.0281 0.0002
Численность вегетативных побегов 0.7861 0.4067 0.8977
Суммарная численность побегов 0.1441 0.4652 0.4966
Биомасса 1-го укоса 1.000 0.0253 0.4066
Биомасса 2-го укоса 0.5271 1.000 –

2013 Численность генеративных побегов 0.187 0.187 0.0002
Численность вегетативных побегов 0.0446 0.2012 0.3557
Суммарная численность побегов 0.0169 0.581 0.0377
Биомасса итоговая 0.302 0.194 <0.0001
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Рис. 1. Численность генеративных побегов (а) Festuca ovina, Anemone speciosa, Oxytropis kubanensis и надземная биомасса (б)
этих видов растений на экспериментальных площадках в 2013 г. по вариантам частоты скашивания. Показаны средние
значения и ошибка среднего, n = 40.
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резко при дефолиации снижается образование ге-
неративных побегов, что связано с их закладкой в
годы, предшествующие цветению [19, 37], что также
было отмечено во многих работах [32, 33, 38, 39].

Исследованные нами виды растений суще-
ственно различались по отавности при снижении
конкурентных воздействий (удалении соседних
растений) и внесении элементов минерального
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питания. Наименее отзывчивым на эти воздей-
ствия был представитель бобовых – Oxytropis ku-
banensis, на восстановление побегов которого
присутствие соседних растений оказывало благо-
приятное влияние. Таким образом, для этого вида
недостаток почвенных ресурсов не влиял на рост
и накопление биомассы,что, видимо, связано с
его способностью эффективно фиксировать азот
клубеньковыми симбионтами [40].

Конкуренция в альпийских лишайниковых
пустошах между доминирующими видами сосу-
дистых растений хорошо выражена [25], в то вре-
мя как доминанты обычно оказывают благопри-
ятное воздействие на более редкие виды [24]. В
нашем эксперименте мы практически не выяви-
ли отрицательного влияния соседних растений на
биомассу изученных видов, в то время как для
Festuca ovina отмечено положительное влияние со
стороны соседей на биомассу растений при дву-
кратном скашивании в 2011 г. и численность веге-
тативных побегов в 2012 г. Это свидетельствует о
меньшем влиянии конкуренции на отавность
растений в изученном сообществе, возможно, в
связи с незначительным обогащением почвы при
удалении соседей и медленным разложением их
подземных органов [41, 42]. Исследованные виды
высокогорий отличаются от многих других расте-
ний, у которых снижение конкуренции положи-
тельно сказывалось на восстановлении надземной

биомассы и семенной продукции после дефолиа-
ции или повреждения фитофагами [13, 43–45].

Напротив, при прямом обогащении почвы
ЭМП существенно увеличились как рост кон-
трольных растений, так и отавность двух из трех
изученных видов (Anemone speciosa, Festuca ovina).
Эти данные подтверждают большую роль богат-
ства почвы для образования биомассы растений в
условиях альпийского пояса, что было отмечено
многими исследователями и в других условиях:
для древесных растений [46], вереска [13], злаков
[47], тундровых растений [48] и т.п. У Poa bulbosa
компенсационный рост после дефолиации на-
блюдался только при высоком уровне богатства
почвы и отсутствовал при низком [49]. В то же
время внесение NP снижало отавность Eriopho-
rum vaginatum по отношению к неудобренным
растениям, но улучшало для Hierochloe alpina в
тундрах [50].

Интересно отметить, что для Festuca ovina по-
казано значительное снижение корневой биомас-
сы при дефолиации [51], и это хорошо объясняет
лучшую отавность вида при обогащении почвы
ЭМП. В ряде случаев дефолиация может вызвать
увеличение численности побегов за счет пробуж-
дения спящих почек на фоне снижения их общей
массы [52], однако мы не наблюдали этого явле-
ния для изученных видов.

Рис. 2. Влияние удобрений на биомассу растений в различных вариантах кошения (итоговая надземная биомасса в
2013, г/площадку, среднее и его ошибка, n = 40).
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Таким образом, проведенные нами экспери-
менты впервые показали, что в условиях низко-
продуктивных сообществ альпийских пустошей
снятие конкуренции в отличие от внесения NP
удобрений не улучшает восстановление биомас-
сы после дефолиации. Изученные факторы (вли-
яние соседних растений и обогащение почвы ре-
сурсами) принципиально по-другому влияли на
рост и отавность азотфиксирующего бобового
растения: увеличение доступности почвенных ре-
сурсов снижало численность его побегов и не
оказывало влияния на прирост биомассы. Нами
не отмечено случаев положительного влияния
удаления соседних растений (частичное снятие
конкуренции) на численность и биомассу изу-
ченных видов, напротив, в отдельных вариантах
для двух из трех видов мы наблюдали большую
численность или надземную биомассу в присут-
ствии соседних растений. Обогащение почвы до-
ступными формами азота и фосфора улучшало
прирост небобовых растений независимо от ре-
жима дефолиации.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РНФ (проект № 19-14-00038).
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