
ЭКОЛОГИЯ, 2022, № 4, с. 289–298

289

ДИНАМИКА ПРОЕКТИВНОГО ПОКРЫТИЯ И ВИДОВОЙ 
НАСЫЩЕННОСТИ ТРАВЯНЫХ СООБЩЕСТВ В ХОДЕ 

ВОССТАНОВИТЕЛЬНОЙ СУКЦЕССИИ НА ЗАЛЕЖАХ И ОТВАЛАХ
© 2022 г.   Т. В. Жуйковаa, *, Э. В. Мелингa, В. С. Безельb

aНижнетагильский государственный социально-педагогический институт, филиал ФГАОУ ВО 
“Российский государственный профессионально-педагогический университет”, 

Россия 622031 Нижний Тагил, ул. Красногвардейская, 57
bИнститут экологии растений и животных УрО РАН, Россия 620144 Екатеринбург, ул. 8 Марта, 202

*e-mail: hbfnt@rambler.ru
Поступила в редакцию 23.01.2022 г.

После доработки 15.02.2022 г.
Принята к публикации 16.02.2022 г.

Изучена временная динамика видовой насыщенности и проективного покрытия видов травяных
сообществ, формирующихся на залежах и отвалах. В период 2006–2019 гг. на территории Прита-
гильской зоны Среднего Урала проведены ежегодные исследования данных показателей фитоцено-
зов четырех групп, отражающих последовательные сукцессионные этапы: злаковые с сохранением
статуса в период исследования, злаковые с последующим переходом на луговую стадию, ранние лу-
говые и сформированные луговые. Направление сукцессионного развития сообществ зависит от
эдафических факторов. В условиях низкого загрязнения почв тяжелыми металлами на агроземах и
техноземах развиваются фитоценозы с проективным покрытием и видовой насыщенностью, харак-
терными для луговых сообществ фоновых территорий. В условиях высокого загрязнения луговая
стадия непродолжительна и характеризуется низкими значениями исследуемых показателей. Воз-
можны и другие траектории сукцессии: длительная задержка на злаковой стадии или пропуск луго-
вой стадии и переход от злаковой к древесно-кустарниковой. Из двух анализируемых признаков бо-
лее консервативна видовая насыщенность сообществ по сравнению с суммарным проективным по-
крытием видов, скорость развития которого в большей степени определяется сукцессионным
возрастом сообщества, чем типом субстрата.
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В последнее время интерес геоботаников свя-
зан с изучением частных закономерностей раз-
ных типов сукцессий [1]. Восстановительные сук-
цессии на залежных землях в различных регионах
могут идти разными путями, но приводят к фор-
мированию терминальных зональных сообществ
[2, 3]. Особенности сукцессионных траекторий
обусловлены экологическим контекстом, регио-
нальным пулом видов, а также наследием преж-
него землепользования, которое зависит от дли-
тельности использования пашни, площади и спо-
соба обработки залежных участков [4–7].

Обширная литература посвящена исследова-
ниям сукцессий на разных типах отвалов в раз-
личных регионах [8–10 и др.], в том числе на
Среднем Урале [11–14 и др.]. Показано [14–16 и др.],
что при общей зональной направленности фор-
мирования растительности на отвалах наблюда-
ется своеобразие растительных сообществ, опре-

деляемое конкретными экологическими услови-
ями. Восстановление растительного покрова на
отвалах Нижнего Тагила – города с трехсотлетней
деятельностью горно-добывающей и металлурги-
ческой промышленности, изучено недостаточно
[17–19]. Сукцессионные процессы на залежах
этой территории находятся на начальной стадии
исследования [20–23].

В настоящей работе рассмотрена временная ди-
намика видовой насыщенности (ВН – число видов
на фиксированных площадках размером 1 м2), сум-
марного проективного покрытия видов в сообще-
ствах (СПП), формирующихся на залежах и отвалах
Притагильской зоны Среднего Урала. Обсуждается
следующая гипотеза: на динамику проективного
покрытия и видовой насыщенности фитоценозов в
ходе восстановительной сукцессии влияют сук-
цессионный возраст сообщества и тип субстрата –
агрозем или технозем и степень их загрязнения
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тяжелыми металлами. На техноземах возможны
различные траектории сукцессионного развития,
в основе которых лежит разнообразие экологиче-
ских условий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования. Работы выполнены на
территории Притагильской зоны Среднего Урала
(г. Нижний Тагил Свердловской области, 58° с.ш.,
60° в.д.). Изучены травяные сообщества разных
сукцессионных стадий, формирующиеся на двух
различных почвенных субстратах: на агроземах
(А) и техноземах (Т) с разным уровнем почвен-
ного загрязнения тяжелыми металлами (ТМ).
Суммарный показатель токсической нагрузки
(Z, отн. ед.) вычисляли на основании содержания
в почве (мкг/г) Cd2+, Pb2+, Cu2+, Zn2+, Fe3+. Учи-
тывали элементы, превышающие региональный
фоновый уровень (табл. 1).

Участки исследования. Участки агроземов
представлены залежными землями, выведенны-
ми из-под пашни в разное время (10–30 лет на-
зад). Порядковый номер участка отражает увели-
чение возраста залежи и соответствующих фито-
ценозов – А1 → A2 → А3 → А4 → А5.

Участки техноземов расположены на промыш-
ленных отвалах, возраст которых более 50 лет. В
этих условиях формируются молодые почвы по
буроземному и литоземному типам на техноген-
ной почвообразующей породе, богатой обменны-
ми основаниями и элементами питания растений
[20]. Порядковый номер участков присвоен в со-
ответствии с увеличением времени с момента от-
сыпки террас отвалов: Т1 → Т2 → Т3 → Т4. По-
дробная характеристика участков и периоды на-
блюдения за фитоценозами этих территорий
представлены ранее [23].

Описание фитоценозов. Видовой состав сооб-
ществ и проективное покрытие (ПП) видов изу-
чали ежегодно в период максимального развития
травостоя (июль) на типичных по составу и струк-
туре участках. Оценка видовой насыщенности
(ВН) проведена на 5 учетных площадках (1.0 м2),
расположенных методом конверта в пределах ис-
следуемых сообществ на постоянной площади
100 м2, ПП – на 20 (по 0.25 м2). На основе ПП
каждого вида рассчитано суммарное проективное
покрытие (СПП). Исследования выполнены
стандартными методами [24]. В работе представле-
ны обобщенные данные за 14 лет (2006–2019 гг.).

Статистический анализ результатов выполнен с
учетом среднего арифметического (М) и его

Таблица 1. Характеристика видовой насыщенности и суммарного проективного покрытия фитоценозов (М ± m)

Примечание: Z – суммарная токсическая нагрузка; М – среднее арифметическое, m – ошибка среднего арифметического;
* годы, когда были описаны сообщества.

Группа 
сообществ

Участки/период 
наблюдений

Количество лет 
наблюдений* Z, отн. ед.

Видовая насыщенность, 
видов/м2

Суммарное проективное 
покрытие, %

Злаковые Т1
2010–2019

10 16.23 10.28 ± 1.79 80.46 ± 20.46

Т2
2007–2019

10 5.17 9.40 ± 1.48 80.22 ± 6.69

Переходные 
злаковые

А1
2010–2015

6 1.53 13.43 ± 3.54 88.40 ± 34.12

Т3
2006–2013

7 26.69 14.34 ± 2.79 86.97 ± 44.02

Ранние 
луговые

А1
2016–2019

4 1.53 14.75 ± 2.22 123.40 ± 30.71

Т3
2014–2019

6 26.69 11.48 ± 4.24 75.01 ± 17.08

Луговые А2
2011–2019

9 1.44 21.04 ± 1.73 145.50 ± 21.45

А3
2009–2019

11 3.22 17.49 ± 1.69 134.15 ± 12.98

А4
2009–2019

11 3.33 19.64 ± 3.19 166.48 ± 15.05

А5
2006–2019

13 1.88 15.84 ± 1.44 134.19 ± 19.61

Т4
2007–2019

12 6.14 18.26 ± 1.35 145.29 ± 20.78
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ошибки (m). Сравнение СПП и ВН в пределах
сукцессионных групп проведено с помощью кри-
терия Крускаля-Уоллиса (H-критерий). О на-
правлении и скорости развития анализируемых
показателей судили по наклону линии регрессии,
коэффициенту детерминации (R2). Изменение
ВН и СПП (у) в исследуемый период (t) аппрок-
симируется уравнением линейной регрессии: у =
= а + bt, где коэффициент а отвечает за сдвиг ли-
нии по вертикали, b – за наклон линии регрессии.
Различия динамики анализируемых показателей
в разных вариантах за время наблюдения характе-
ризовали также с помощью средней геометриче-
ской ( ), вычисленной на основании абсолютных
значений изменений по годам СПП и ВН [25].

Групповые сравнения углов наклона линий
регрессии проведены методом линейных контра-
стов (S-методом Шеффе) [26]. Сравниваются лю-
бые комбинации углов наклона (b ± SE). Напри-
мер, для сравнения скорости развития СПП зла-
ковых (Т1 и Т2) и луговых (А3–А5, Т4) сообществ
используется контраст ψ = [(Т1 + Т2)/2] – [(А3 +
+ А4 + А5 + Т4)/4], в котором сравниваются углы
наклона линий регрессии СПП групп злаковых и
луговых фитоценозов. До обсуждения значимости
любого оцениваемого контраста необходимо оце-
нить дисперсию ψ(σψ). Оценка дисперсии задается

выражением , где

MSω – “средний квадрат внутри”; сj – константа,
на которую умножается j-е среднее, nj – число на-
блюдений в j-й группе (среднее количество лет
наблюдений в сообществах). Далее составляется
отношение ψ к σψ. Число степеней свободы df,
связанных с оценкой дисперсии, определяется
величиной df для MSω, N – J, где N – общее коли-
чество лет наблюдений во всех сообществах (N =
= n1 + n2 + …+ nj – в нашем случае 57 лет), J – коли-
чество сообществ, участвующих в анализе (в нашем
случае 6). Фактическое значение F =  сравни-
вали со стандартным значением F-распределения
со степенями свободы J – 1 и N – J.

Статистическую обработку и построение гра-
фических иллюстраций выполняли с помощью
стандартных пакетов программ Microsoft Excel
2007 и Statistica v. 10.0 (StatSoft, Inc., 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В данной работе рассмотрены описанные ра-
нее четыре группы фитоценозов, отражающие
последовательные сукцессионные этапы [23]:

1) злаковые с сохранением сукцессионного ста-
туса в течение наблюдаемого периода (далее зла-
ковые);

gх

ψ ϖ
 

σ = + + +  
 

22 2
2 1 2

1 2

... j

j

cc cMS
n n n

ψΨ σ/

2) переходные злаковые – стадия, предшеству-
ющая непосредственному переходу на луговую;

3) ранние луговые (рудерализированные луга),
формирующиеся на основе злаковой стадии, вклю-
чают виды предыдущей стадии с высоким ПП;

4) стабильно луговые – характеризуются боль-
шим видовым разнообразием злаков, являющих-
ся эдификаторами луговых сообществ (далее лу-
говые). В пределах этой группы различали моло-
дое луговое сообщество (участок А2) и зрелые
(участки А3–А5, Т4) (см. табл. 1).

При определении стадий сукцессии опирались
на представление о рудеральных сообществах с
преобладанием многолетних злаков Bromopsis in-
ermis, Elytrigia repens, Calamagrostis epigeios как
предшествующей лугам стадии восстановитель-
ной сукцессии [27] и оценивали эту стадию как
злаковую. Сообщество с доминированием рыхло-
кустовых злаков рассматривали как луговую ста-
дию в соответствии с представлениями В. Р. Ви-
льямса о зрелой стадии развития луга [28].

Характеристика ВН и СПП. Исследуемые тер-
ритории отличаются по характеру протекающих
сукцессионных процессов в травянистых сооб-
ществах. В большинстве случаев встречаются раз-
новозрастные сообщества, находящиеся на од-
ной сукцессионной стадии: злаковой (Т1, Т2) или
луговой (А2–А5 и Т4). Только на двух участках
(А1 и Т3) представлена серия, включающая две
стадии: злаковую и луговую. Это позволяет сопо-
ставить динамические процессы, протекающие в
относительно стабильный и переходный перио-
ды. Показатели видовой насыщенности и сум-
марного проективного покрытия исследуемых
фитоценозов приведены в табл. 1, а значимость
различий СПП и ВН фитоценозов в пределах сук-
цессионных групп в табл. 2.

Злаковые фитоценозы, будучи хронически се-
риальной стадией сукцессии на техногенных от-
валах, при отсутствии оптимальных эдафических
условий, вероятно, связанных с несформирован-
ностью почв, имеют низкий уровень ВН и СПП
по сравнению с остальными фитоценозами. Раз-
личия между сообществами этой группы стати-
стически незначимы по исследуемым показате-
лям (см. табл. 2).

Злаковые с последующим переходом на луго-
вую стадию фитоценозы характеризуются более
высокими значениями ВН и СПП по сравнению
со стабильно злаковыми, но меньшими, чем у лу-
говых. При этом обнаружено сходство ВН и СПП
независимо от типа субстрата, на котором они
развиваются (см. табл. 2). В отличие от них ран-
ние луговые сообщества агроземов и техноземов
статистически значимо различаются между собой
по показателю СПП (см. табл. 2). При этом в со-
обществе участка А1 показатели СПП и ВН вы-
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ше, а в Т3 ниже предшествующей переходной
злаковой сукцессионной стадии (см. табл. 1).

Таким образом, влияние типа субстрата на
развитие травяного покрова проявляется на более
поздних сукцессионных стадиях. Если на пере-
ходной злаковой стадии зависимости СПП от ти-
па субстрата (фоновые условия агроземов/высо-
кий уровень почвенного загрязнения техноземов)
не обнаружено, то на ранней луговой развитие
проективного покрытия сообщества зависит от
типа субстрата. Это свидетельствует об устойчи-
вости переходной злаковой стадии к техногенной
трансформации почв.

Отметим, что токсическая нагрузка на участ-
ках А1 и Т3 различалась в 17 раз и не снижалась за
время наблюдений. Меньшая нагрузка на почвы
А1 более благоприятна для реабилитации эдафи-
ческих условий этого участка, чем можно объяс-
нить более быстрый переход к следующему этапу
сукцессии. Развитие травяного покрова на стадии
раннего лугового сообщества участка Т3, видимо,
лимитирует высокая техногенная нагрузка (см.
табл. 1, значение Z). Это ставит вопрос о возмож-
ности его дальнейшего развития как лугового со-
общества.

Луговые фитоценозы характеризуются макси-
мально высоким уровнем ВН и СПП (см. табл. 1).
Они формируются как на агроземах при регио-
нальном фоновом уровне загрязнения почв, так и
на техноземах при слабом уровне почвенного за-
грязнения. Луговые сообщества участков А2–А5
и Т4 статистически значимо различаются между
собой по рассматриваемым показателям (см.
табл. 2), что связано с их различным сукцессион-
ным возрастом и видовым составом, определяе-
мым экологическим контекстом.

Сравнение выделенных групп фитоценозов
(переходные злаковые, ранние луговые и луго-
вые) на агроземах показало статистически значи-
мые различия между ними по уровню ВН (H (2,
N = 270) = 43.73; p ! 0.001) и СПП (H (2, N = 270) =
= 62.83; p ! 0.001). Аналогичные различия между
четырьмя группами фитоценозов, отражающими
последовательные сукцессионные этапы, показа-
ны для техноземов – ВН: H (3, N = 215) = 131.16;
p ! 0.001; СПП: H (3, N = 215) = 103.24; p ! 0.001.

Полученные результаты являются доказатель-
ством правомерности выделения рассматривае-
мых групп серийных сообществ [23]. Увеличение
ВН и СПП в сообществах агроземов в ходе сук-
цессии отражает общую закономерность сукцес-
сионных процессов на залежах. На техноземах в
условиях низкого загрязнения выдерживается об-
щая закономерность восстановительной сукцес-
сии – повышение ВН и СПП травяного покрова.
При высокой токсической нагрузке рост ВН не
сопровождается увеличением СПП. Выявленные
закономерности демонстрирует рис. 1, отражаю-
щий связь СПП и ВН в ходе сукцессии.

Показатели, отражающие направление и ско-
рость изменения СПП и ВН отдельных серийных со-
обществ в пределах сукцессионных групп приведе-
ны в табл. 3. Анализ был проведен отдельно для
каждого серийного сообщества.

По динамике СПП установлена близость меж-
ду злаковыми сообществами участков Т1 и Т2 – уг-
лы наклона линий регрессии статистически значи-
мо не различаются (F = 2.81; df = 1; 16; p > 0.05), а
также между зрелыми луговыми участков А3, А4,
А5 и Т4 (F = 2.33; df = 3; 36; p > 0.05). Это позволя-
ет при построении регрессионной зависимости
СПП от временного ряда объединить Т1 и Т2, а
также А3, А4, А5 и Т4 в пределах соответствую-
щих сукцессионных стадий. Молодое луговое со-
общество (участок А2) по динамике СПП, выра-
женной через угол наклона линии регрессии, зна-
чимо отличается от зрелых луговых фитоценозов
участков А3, А4, А5, Т4 (F = 7.57; df = 4; 42; p <
< 0.001) и при анализе динамических процессов
рассматривается отдельно.

Переходные злаковые фитоценозы участков
А1 и Т3 по динамике СПП не различаются (F =
= 2.68; df = 1; 8; p > 0.05). Значительные различия
(в 65 раз) в коэффициентах детерминации СПП
установлены для ранних луговых сообществ
участков А1 и Т3, однако эти различия статисти-
чески незначимы (табл. 4). Это обусловлено су-
щественными межгодовыми колебаниями СПП,
которые указывают на неустойчивость данной
сукцессионной стадии. Принимая во внимание
различия в коэффициентах детерминации, линии
регрессии для каждого серийного сообщества по-
строены отдельно.

Таблица 2. Различия видовой насыщенности и суммарного проективного покрытия между разными сообще-
ствами в пределах сукцессионных групп (H-критерий Крускаля-Уоллиса)

Группа сообществ/участок df
Видовая насыщенность, видов/м2 Суммарное проективное покрытие, %

Н p Н p

Злаковые/Т1, Т2 1, N = 100 2.65 0.113 0.59 0.441
Переходные злаковые/А1, Т3 1, N = 65 1.01 0.314 0.10 0.764
Ранние луговые/А1, Т3 1, N = 40 0.20 0.652 17.59 0.001
Луговые/А2, А3, А4, А5, Т4 4, N = 280 58.45 0.001 55.58 !0.001
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Для большинства рассматриваемых сообществ
ВН в рассматриваемом временном периоде отно-
сительно стабильна независимо от сукцессион-
ной стадии (рис. 2а, 3а). Статистически значимых
различий по динамике ВН сообществ разных сук-
цессионных стадий не установлено (см. табл. 4).
Исключением является раннее луговое сообще-
ство технозема Т3 (2014–2019), поскольку харак-
теризуется существенным снижением ВН (см.
табл. 3) и значимо отличается от сообществ пред-
шествующей переходной злаковой этого участка
(2006–2013) и луговой стадии (участок Т4) при
аналогичном субстрате, но низком загрязнении
ТМ (см. рис. 3а, табл. 4). Полученные результаты
свидетельствуют о регрессивном развитии травя-
ного яруса раннего лугового сообщества участка
Т3. Учитывая прогрессивное развитие древесно-
кустарниковых растений на этом участке, опи-
санное нами ранее [23], можно говорить о разви-
тии со временем на данной территории лесного
сообщества, минуя зрелую луговую стадию.

Сравнение сукцессионных групп между собой по
скорости изменения СПП показало, что злаковые
сообщества характеризуются слабовыраженной
положительной динамикой в отличие от зрелых
более динамичных луговых (F = 8.07; df = 5; 51; p <
< 0.001; рис. 2б, табл. 4). Для раннего лугового со-
общества участка Т3 (2014–2019) по показателю
ВН характерны низкие значения R2 и , указыва-
ющие на слабо выраженные динамические про-
цессы. Это сообщество по скорости развития
СПП не отличается от злаковой стадии (F = 1.9;
df = 2; 19; p > 0.05; табл. 3, рис. 3б). В зрелых луго-

gx

вых сообществах развитие СПП происходит бо-
лее динамично (см. рис. 2б, 3, 4).

Рассматриваемые сообщества различаются и
по скорости развития СПП, оцененной по значе-
ниям  (см. табл. 3). Наибольшая скорость на-
блюдается у сообществ агроземов – переходного
злакового участка А1 (2010–2015) и молодого лу-
гового (А2) (см. табл. 3, рис. 3б, 4). Средний годо-
вой прирост СПП на них составляет 15.95 и 6.03%
соответственно. На переходном злаковом Т3
(2006–2013) и луговом (Т4) СПП в среднем увели-
чивается на 5.73% в год. Меньше скорость развития
СПП у раннего лугового участка А1 (2016–2019) и
зрелых луговых (А3–А5) сообществ агроземов (см.
табл. 3, рис. 4). Не наблюдается положительной ди-
намики этого показателя и у раннего лугового фи-
тоценоза техноземов Т3 (2014–2019).

Таким образом, на более поздних стадиях раз-
вития луговых сообществ сохраняется характер-
ный для ранних стадий рост СПП при неизменной
ВН, при этом ежегодный прирост СПП замедляет-
ся. Это согласуется с общей закономерностью вос-
становительной сукцессии: увеличение обилия
до оптимального уровня, соответствующего огра-
ничивающей емкости окружающей среды. Далее
наступает стабилизация этого показателя [29].

Влияние типа субстрата на скорость развития
ВН и СПП проанализировано в серийных сооб-
ществах, находящихся на одной сукцессионной
стадии, встречающейся на агроземах и технозе-
мах. На переходной злаковой, ранней луговой и лу-
говой стадиях динамика ВН, выраженная через ,
на агроземах выше, чем на техноземах. Однако

gx

gx

Рис. 1. Взаимосвязь суммарного проективного покрытия и видовой насыщенности исследуемых травяных сообществ:
1 – злаковые, 2 – переходные злаковые, 3 – ранние луговые, 4 – луговые.
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статистически значимо различается ВН только на
стадии луговых сообществ (участки А3–А5 и Т4:
F = 5.0; df = 3; 36; p < 0.01). Влияние группы почв
на скорость развития СПП проявляется на уровне
тенденции на переходной злаковой и ранней лу-
говой стадиях: показатель  выше на агроземе,
чем на техноземе (см. табл. 3, 4). Зрелое луговое
сообщество техноземов участка Т4 по скорости
развития СПП близко к молодому луговому на
агроземах (А2), что подтверждает высказанное
ранее положение о задержке развития сообще-
ства в условиях техноземов [20].

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Из двух анализируемых нами признаков более
консервативна ВН сообществ, поскольку СПП
развивается более динамично. При сохранении
относительного постоянства ВН в луговых, пере-
ходных злаковых, а также раннем луговом сооб-
ществах на агроземах отмечено закономерное
возрастание СПП. Это, вероятно, связано с уве-
личением количества особей и изменением их
онтогенетического состояния, что ведет к форми-
рованию полночленной возрастной структуры
составляющих сообщество ценопопуляций ви-
дов. Наибольший вклад в увеличение СПП в этих

gx

сообществах вносят виды семейства Poaceae. Так,
в луговом фитоценозе А2 СПП пяти видов злаков
(Festuca pratensis, F. rubra, Poa angustifolia, P. palus-
tris, Deschampsia cespitosa) в 2011 г. составляло
39.0%, а в 2019 г. уже 50.5%. В фитоценозе на пе-
реходной злаковой стадии (участок А1) состав и
количество видов злаков относительно стабиль-
ны, но наблюдается увеличение их проективного
покрытия с 19.6 до 28.2% в период с 2010 г. по
2015 г. Все это отражает тип развивающегося лу-
гового фитоценоза.

Показатели злаковых сообществ характеризу-
ются отсутствием выраженной положительной
динамики. Длительное (более 10 лет) сохранение
сообществ на этой стадии характерно для техно-
земов с доминированием Calamagrostis epigeios.
Доля его участия в СПП сообществ на участках Т1
составляет 26–44%, а Т2 – 35–41%. СПП дерно-
винных злаков меняется незначительно: на Т1 –
от 1.0 до 2.55% в период с 2010 г. по 2019 г., на Т2 –
от 0.4 до 8.7% с 2007 г. по 2019 г. Следствием явля-
ется простая архитектоника травяного покрова
сообществ, не усложненная участием ценопопу-
ляций других видов. Внедрение луговых видов
ограничивается неразвитостью почвенных гори-
зонтов, загрязнением почв ТМ и доминированием
C. epigeios. Почва этих участков молодая, представ-

Таблица 3. Значения коэффициентов детерминации, уравнения линейной регрессии у = а + bt и средней геомет-
рической ( ) для исследуемых показателей серийных сообществ

Участок/группа сообществ R2 df p a ± SE b ± SE

Видовая насыщенность
Т1 (злаковые) 0.20 1; 8 0.199 8.81 ± 1.16 0.27 ± 0.18 0.31
Т2 (злаковые) 0.10 1; 9 0.374 8.71 ± 0.90 0.13 ± 0.13 0.28
А1 (переходные злаковые) 0.01 1; 4 0.875 13.17 ± 1.57 0.07 ± 0.40 0.52
Т3 (переходные злаковые) 0.07 1; 5 0.593 13.35 ± 2.02 0.22 ± 0.45 0.33
А1 (ранние луговые) 0.13 1; 2 0.225 14.50 ± 0.28 0.10 ± 0.16 0.16
Т3 (ранние луговые) 0.84 1; 4 0.009 21.95 ± 0.68 –0.71 ± 0.17 –0.8
А2 (луговые) 0.02 1; 7 0.695 21.53 ± 1.33 –0.10 ± 0.24 0.15
А3 (луговые) 0.003 1; 9 0.884 17.34 ± 0.33 0.03 ± 0.17 0.22
А4 (луговые) 0.23 1; 9 0.258 17.00 ± 1.97 0.47 ± 0.29 0.60
А5 (луговые) 0.001 1; 11 0.933 15.90 ± 0.88 –0.01 ± 0.11 0.17
Т4 (луговые) 0.06 1; 10 0.441 18.82 ± 0.85 –0.09 ± 0.12 0.02

Суммарное проективное покрытие
Т1 (злаковые) 0.04 1; 8 0.828 71.29 ± 6.96 –0.58 ± 1.09 0.89
Т2 (злаковые) 0.07 1; 9 0.462 77.86 ± 5.45 0.67 ± 0.77 3.0
А1 (переходные злаковые) 0.69 1; 4 0.041 48.13 ± 15.04 11.51 ± 3.86 15.95
Т3 (переходные злаковые) 0.36 1; 5 0.153 64.66 ± 13.85 5.57 ± 3.09 5.73
А1 (ранние луговые) 0.13 1; 2 0.638 106.25 ± 33.89 6.86 ± 12.37 3.28
Т3 (ранние луговые) 0.002 1; 4 0.933 74.89 ± 17.45 0.43 ± 4.48 0.67
А2 (луговые) 0.58 1; 7 0.023 113.48 ± 12.11 6.65 ± 2.15 6.03
А3 (луговые) 0.20 1; 9 0.163 123.54 ± 0.29 1.77 ± 1.16 1.71
А4 (луговые) 0.22 1; 9 0.142 149.27 ± 7.68 3.22 ± 1.13 1.96
А5 (луговые) 0.22 1; 11 0.085 117.74 ± 10.66 2.35 ± 1.21 2.71
Т4 (луговые) 0.43 1; 10 0.021 122.53 ± 10.66 3.51 ± 1.29 5.73

gx

gx
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лена слабовыраженной подстилкой, состоящей в
основном из ветоши трав, и слабозадернованным
гумусовым горизонтом АY мощностью 4.5–5.0 см
[20]. Известно, что C. epigeios имеет стратегию де-
мутационного эксплерента [30], энергично захва-
тывая свободные территории [31], и доминирует
на ранних стадиях сукцессий в течение несколь-
ких лет или даже десятилетий [32]. Установлена
также устойчивость этого вида к ТМ в фазе про-
растания семян [33], он сдерживает развитие дре-
весных растений и переход сообщества на древес-
но-кустарниковую стадию [34]. Ослабление пози-
ций вейника наблюдается лишь при разрастании
лесных фитоценозов на прилегающей территории.

В связи с сохранением обсуждаемых неблаго-
приятных эдафических (слабовыраженный гуму-
совый горизонт, высокий уровень загрязнения
почв) и биотических (устойчивость вейника на
нарушенных территориях) условий сообщества
Т1 и Т2 задерживаются на злаковой стадии. Ана-
логичная задержка сукцессии при сохранении не-
благоприятных эдафических условий показана на

восстановленных площадках нефтяных и газовых
скважин [35].

Раннее луговое сообщество участка Т3 (2014–
2019) отличается по динамике исследуемых пока-
зателей. Отмечено снижение ВН и отсутствие по-
ложительной динамики СПП, что сопровождает-
ся возобновлением древесных растений (СПП от
2.9 до 10.0%). Однако такое значение не является
пороговым для перехода на кустарниковую или
лесную стадии. Кустарниковая стадия сукцессии
характеризуется преобладанием древесных фанеро-
фитов высотой от 0.5 до 5 м и покрытием >30% [36].
Для лесного сообщества в качестве порогового ука-
зывают покрытие полога 40% [37].

В нашем случае отмеченные изменения фито-
ценоза участка Т3 (2014–2019) свидетельствуют о
регрессивном развитии травяного яруса раннего
лугового сообщества. При высокой техногенной
трансформации почв возможность перехода на
зрелую луговую стадию с типичными для нашей
зоны показателями ВН и СПП отсутствует. При
низких концентрациях ТМ (участок Т4) развива-
ется стабильное луговое сообщество, сохраняю-

Таблица 4. Результаты сравнения углов наклона линии регрессии (b ± SE) видовой насыщенности и суммарного
проективного покрытия групп сообществ (контрастов) методом линейных контрастов

Контрасты df F p

Видовая насыщенность
Т1 – Т2 1; 16 2.00 >0.050
[(А3 + А4 + А5)/3] – Т4 3; 36 5.00 <0.010
А2 – [(А3 + А4 + А5 + Т4)/4] 4; 42 2.53 >0.050
[(Т1 + Т2)/2] – Т3 (переходные злаковые) 2; 20 0.40 >0.050
Т3 (переходные злаковые) – Т3 (ранние луговые) 1; 8 6.20 <0.050
Т3 (ранние луговые) – Т4 1; 14 12.4 <0.010
А1 (переходные злаковые) – А1 (ранние луговые) 1; 5 0.18 >0.050
[(А2 + А3 + А4 + А5)/4] – А1 (ранние луговые) 4; 36 0.03 >0.050
А1 (переходные злаковые) – Т3 (переходные злаковые) 1; 8 0.26 >0.050
А1 (ранние луговые) – Т3 (ранние луговые) 1; 8 1.48 >0.050
[(Т1 + Т2)/2] – [(А3 + А4 + А5 + Т4)/4] 5; 51 2.00 >0.050

Суммарное проективное покрытие
Т1 – Т2 1; 16 2.81 >0.050
[(А3 + А4 + А5)/3] – Т4 3; 36 2.33 >0.050
А2 – [(А3 + А4 + А5 + Т4)/4] 4; 42 7.57 <0.001
[(Т1 + Т2)/2] – Т3 (переходные злаковые) 2; 20 6.16 <0.010
Т3 (переходные злаковые) – Т3 (ранние луговые) 1; 8 2.96 >0.050
Т3 (ранние луговые) – Т4 1; 14 2.60 >0.050
А1 (переходные злаковые) – А1 (ранние луговые) 1; 8 0.88 >0.050
[(А2 + А3 + А4 + А5)/4] – А1 (ранние луговые) 4; 36 1.00 >0.050
А1 (переходные злаковые) – Т3 (переходные злаковые) 1; 8 2.68 >0.050
А1 (ранние луговые) – Т3 (ранние луговые) 1; 5 1.19 >0.050
[(Т1 + Т2)/2] – [(А3 + А4 + А5 + Т4))/4] 5; 51 8.07 <0.001
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щее сукцессионный статус в течение 12 лет при
ВН 18 видов/м2 и СПП 145.3%, что характерно
для типичных региональных луговых фитоцено-
зов агроземов (см. табл. 1, А2–А5) и послелесных
луговых сообществ нашей зоны (по исследованиям
авторов данной статьи ВН – 17 видов/м2, СПП –
151.8%).

Луговые сообщества, не изменяя сукцессион-
ного статуса, имеют положительную динамику
СПП. Это, вероятно, связано, с одной стороны, с
повторными нарушениями в форме нерегулярно-
го кошения, с другой – с густым травяным покро-
вом (СПП от 134.2 до 166.5%), препятствующим
развитию проростков древесных растений.

Таким образом, траектория сукцессионного
развития травяных сообществ на исследуемой тер-
ритории соответствует восстановительной сукцес-
сии, при которой происходят увеличение видового
богатства, повышение продуктивности сооб-
ществ и биоразнообразия. В нашем исследовании

продемонстрировано увеличение ВН и СПП при
переходе от злаковой к луговой сукцессионной
стадии. Выявлены различные траектории сукцес-
сии в зависимости от эдафических условий: 1) фор-
мирование типичного лугового сообщества (агро-
зем и технозем с низким почвенным загрязнени-
ем ТМ); 2) развитие раннего лугового сообщества
с низкими показателями ВН и СПП (технозем с
высоким загрязнением); 3) задержка развития со-
общества на злаковой стадии (технозем). Возмо-
жен пропуск луговой стадии и переход от злако-
вой к древесно-кустарниковой (технозем с высо-
ким загрязнением).

В ходе проведенных исследований показано
влияние на формирование величины и динамики
ВН и СПП следующих факторов: эдафических
условий (в том числе уровня почвенного загряз-
нения); затенения при разрастании лесных фито-
ценозов на прилегающих территориях. Роль эко-
логических условий в траектории сукцессии по-
казана во многих работах [4–7, 15]. Характер

Рис. 2. Динамика видовой насыщенности (а) и сум-
марного проективного покрытия (б) зрелых луговых (1)
и злаковых (2) фитоценозов.
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ковых и ранних луговых фитоценозов: 1 – переходное
злаковое А1, 2 – переходное злаковое Т3, 3 – раннее
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наблюдаемых нами изменений соответствует мо-
дели пороговой динамики [37].

ВЫВОДЫ
1. Исследованный сукцессионный ряд сооб-

ществ: переходных злаковые, переходные злако-
вые, ранние луговые и луговые, демонстрирует уве-
личение видовой насыщенности и проективного
покрытия, что свидетельствует об активно идущей
восстановительной сукцессии на рассматриваемой
территории Притагильской зоны Среднего Урала.

2. При неизменной ВН в пределах луговых, пе-
реходных злаковых и ранних луговых фитоценозов
на агроземах СПП возрастает, что обусловлено уве-
личением количества особей и формированием
полночленной возрастной структуры ценопопуля-
ций, в том числе дерновинных злаков. Злаковые со-
общества характеризуются отсутствием выражен-
ной положительной динамики всех исследуемых
показателей, что говорит о задержке этой стадии
при неблагоприятных эдафических условиях.

3. При низком загрязнении почв ТМ на агрозе-
мах и техноземах наблюдается развитие фитоце-
нозов с типичными признаками лугового сооб-
щества регионального фона, при высоком луго-
вая стадия непродолжительна, характеризуется
низкими значениями ВН и СПП. Возможны про-
пуск луговой стадии и переход от злаковой к дре-
весно-кустарниковой, а также задержка сукцес-
сии на злаковой стадии.

4. Ведущим фактором, определяющим ско-
рость развития суммарного проективного покры-
тия, является сукцессионный возраст сообщества.
В градиенте сукцессиионного возраста наблюдает-
ся повышение скорости развития суммарного про-
ективного покрытия при переходе от злаковой к

переходной злаковой стадии с последующим сни-
жением этого показателя. Проявление данной за-
кономерности модифицируют эдафические усло-
вия. На переходных стадиях ежегодный прирост
СПП на агроземах выше, чем на техноземах, на
сформированной луговой – выше на техноземах.

Работа выполнена в рамках госзадания Ниж-
нетагильского государственного социально-пе-
дагогического института ФГАОУ ВО “Россий-
ский государственный профессионально-педаго-
гический университет” и Института экологии
растений и животных УрО РАН.
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