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Статистически проверены следующие эмпирические выводы: каждая стадия сукцессии имеет опреде-
ленную продолжительность, в ее процессе запас надземной фитомассы уменьшается, подземной – уве-
личивается, однако на терминальных стадиях запас подземной фитомассы существенно меньше,
чем в целинных степях. Основой для работы послужили 54 образца фитомассы залежных сообществ
и целинных степей; они были отобраны в период с 1994 г. по 2020 г. в четырех степных межгорных
котловинах Тувы. Впервые получены количественные характеристики запасов живой надземной,
мертвой надземной и подземной фитомассы на каждой стадии восстановительной сукцессии ту-
винских залежей. Стадии залежной демутации в Туве значимо отличаются по запасу либо надзем-
ной, либо подземной фитомассы. Значимые отличия возраста залежей получены только между на-
чальными (стадии 1 и 2) и терминальными (стадии 3 и 4) стадиями демутации. Подтверждено, что
подземная фитомасса целинных степей выше, чем сообществ терминальных стадий залежной сук-
цесии.
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В современном мире антропогенно нарушен-
ной растительности одной из ключевых задач яв-
ляется изучение процесса ее восстановления (де-
мутации). Такие исследования, с одной стороны,
региональны, с другой – имеют глобальное зна-
чение, поскольку именно они могут стать осно-
вой для разработки корректных методов эксплуа-
тации земель в разных частях земного шара.

Один из вариантов вторичной сукцессии –
процесс восстановления степной растительности
на залежах. К настоящему времени о ней извест-
но следующее: залежная демутация “однонаправ-
лена, детерминирована, проходит определенные
стадии и обусловливает появление растительного
сообщества, существовавшего до распашки цели-
ны”, однако ход каждой конкретной сукцессии
индивидуален и зависит от множества случайных
обстоятельств; в разных регионах залежная степ-
ная сукцессия однотипна [1]. Принято выделять
четыре стадии восстановления распаханных сте-
пей [2]: 1 – стадия полевых сорняков (бурьяни-
стая), 2 – стадия корневищных растений (корне-
вищная), 3 – стадия кустовых злаков (разнотрав-
но-злаковая), 4 – стадия вторичной целины. Эти

стадии характерны для всей степной раститель-
ности, однако флористический состав залежных
сообществ и продолжительность стадий в разных
степных регионах различны.

Процесс восстановления степных залежей
привлекает внимание многих исследователей. В
основном в работах анализируются изменения
флористического состава в зависимости от воз-
раста залежей. Подобные исследования охваты-
вают большинство степных регионов России: Во-
ронежская обл. [3], Саратовская обл. [4], Респуб-
лика Башкирия [5], Оренбургская обл. [6],
Алтайский край [7, 8], Республика Хакасия [9],
Республика Тыва [10], Республика Бурятия [11].

Другое направление связано с оценкой запаса
фитомассы нарушенных травяных сообществ
(например, [12–18]). В России такие исследова-
ния проводятся на Южном Урале [19, 20], в За-
падной Сибири [21], в Хакасии [22] и Туве [1, 23],
однако создать на их основе общую картину не
представляется возможным. Этот факт обуслов-
лен несколькими причинами. Обычно авторы ха-
рактеризуют только продуктивность сообществ,
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данные о подземной фитомассе публикуют гораз-
до реже. Из-за трудоемкости сбора материала в
большинстве работ представлена информация об
единичных образцах фитомассы, что делает не-
возможным проведение статистического анали-
за. Но основная причина заключается в том, что
параметры фитомассы отдельных стадий демута-
ции залежей до сих пор не выявлены. В результате
статистически достоверные данные о запасах фи-
томассы на залежах, находящихся на разных ста-
диях демутации, отсутствуют. Тем не менее для
территории Тувы накоплен достаточный объем
информации, позволяющий охарактеризовать за-
пас фитомассы и ее фракций на каждой из стадий
восстановления степных залежей.

Исследования продуктивности и запаса фито-
массы степных залежей и целинных степей поз-
волили сделать ряд статистически непроверен-
ных эмпирических заключений. С нашей точки
зрения, интерес представляют следующие поло-
жения [23]: запас надземной фитомассы в ходе
восстановительной сукцессии на залежах умень-
шается, а подземной – увеличивается; каждая из
стадий демутации имеет определенную продол-
жительность; запас подземной фитомассы на фи-
нальных стадиях демутации меньше, чем в целин-
ных степях.

Цель настоящей работы – статистически про-
верить сформулированные ниже гипотезы:

Гипотеза 1. Масса фракций фитомассы значи-
мо отличается на каждой из четырех стадий за-
лежной демутации.

Гипотеза 2. Структура фитомассы коррелирует
с возрастом залежи, а возраст сообществ каждой
из стадий значимо отличается.

Гипотеза 3. Запас подземной фитомассы сооб-
ществ, находящихся на заключительных стадиях
демутации, значимо меньше, чем запас подзем-
ной фитомассы целинных степей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводили в четырех степных

межгорных котловинах Тувы (рис. 1). Территория
Тувы расположена в двух биоклиматически отли-
чающихся районах: семигумидном и семиарид-
ном [24]. Две котловины (Турано-Уюкская, 800–
1000 м над ур. м. и Улуг-Хемская, 500–800 м над
ур. м.) относятся к семигумидному району, их фо-
новую растительность представляют крупнодер-
новинные и мелкодерновинные степи. Две другие
котловины (Хемчикская, 800–1000 м над ур. м. и
Убсу-Нурская, 800–1000 м над ур. м.) расположе-
ны в семиаридном биоклиматическом районе, в
их растительном покрове преобладают мелкодер-
новинные степи.

Природные условия в степных котловинах ма-
ло подходят для земледелия: среднегодовая тем-
пература варьирует от –3 до –5°C, средняя темпе-
ратура января – от –30 до –33°C, июля – от 18 до
20°C. В семиаридных котловинах выпадает 150–
250 мм осадков в год, в семигумидных – 250–350 мм;
для земледелия неблагоприятны и сухая весна
(дожди начинаются только в июне), и короткое
лето (заморозки возможны во второй половине
августа).

Рис. 1. Карта-схема Тувы. Межгорные котловины: 1 – Турано-Уюкская, 2 – Улуг-Хемская, 3 – Хемчикская, 4 – Убсу-
Нурская.
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Мы изучали залежные сообщества разного
возраста и целинные степи. Чтобы охарактеризо-
вать распространение залежей в Туве, обратимся
к истории ее земледелия. До середины XX в. распа-
хивали небольшие участки в долинах рек Турано-
Уюкской и Улуг-Хемской котловин, к 1944 г. – год
вхождения Тувинской Народной Республики в
состав СССР – пашни занимали 58.1 тыс. га. В
процессе реализации всесоюзного проекта освое-
ния целины площадь пашен увеличилась до
361.8 тыс. га: в Турано-Уюкской, Улуг-Хемской и
Хемчикской котловинах были распаханы практи-
чески все дренированные участки долин рек и водо-
разделы с уклоном до 3°, пашни появились даже в
Убсу-Нурской котловине. В начале 1990-х годов
огромные площади пашен были заброшены: к
2008 г. в Туве распахивали только 20.8 тыс. га. Та-
ким образом, для изучения залежной сукцессии в
Туве стали доступны более 300 тыс. га залежей –
шестая часть территории этой горной республи-
ки. Началом залежной сукцессии принято счи-
тать 1994 г., когда поля повсеместно перестали
распахивать.

В Туве условия для изучения процессов вос-
становления степной растительности на залежах
можно считать идеальными: известные даты по-
всеместного начала процесса демутации позволя-
ют вести точную хронологию, а обширная терри-
тория залежей дает возможность получения до-
стоверных результатов. В первое десятилетие с
начала залежной сукцессии проводились лишь
единичные исследования, но именно благодаря
им первые стадии демутации не были упущены. В
последующие два десятилетия работы стали более
регулярными и охватили все основные залежные
территории Тувы.

Основой для работы послужили 54 образца
фитомассы, отобранные А.Д. Самбуу в период с
1994 г. по 2020 г.: 41 образец характеризует залежи
разного возраста, 13 – целинные степи. Эти об-
разцы взяты в разных частях четырех тувинских
межгорных котловин: 22 образца представляют
залежи и целинные степи семиаридных, 32 образ-
ца – семигумидных котловин. В разные годы на
7 ключевых участках, представляющих типичные
залежи котловин, был отобран 31 образец фито-
массы; в “неохваченных районах” в разные годы
дополнительно были собраны еще 10 образцов;
13 образцов фитомассы целинных степей взяты в
непосредственной близости от ключевых участков.

Каждый образец характеризовали 3 фракция-
ми фитомассы: G – надземная живая, D + L –
надземная мертвая (ветошь и подстилка), B + V –
подземная (живая и мертвая). Сбор материала
производили следующим образом. На каждом
участке закладывали 8–10 площадок (10 × 10 м),
на которых случайным образом выделяли 8 квад-
ратов 50 × 50 см, на уровне почвы срезали фито-

массу и собирали подстилку. В середине каждой
площадки отбирали почвенные монолиты по-
верхностью 10 см2 и глубиной 10 см (в этом слое
расположено от 50 до 90% корней), затем корни
отмывали от почвы. Всю фитомассу высушивали
и взвешивали [23].

Все вычисления проведены в программе PAST
[25]. Для кластерного анализа применен метод
Уорда (Ward’s method). При проверке гипотез сна-
чала с помощью непараметрического статистиче-
ского критерия Краскелла-Уоллеса (H) проверена
значимость наблюдаемых различий. Для даль-
нейшего попарного сравнения использован не-
параметрический статистический критерий Ман-
на-Уитни (U). Корреляция между признаками
рассчитана с помощью рангового коэффициента
Спирмена (rS). В тексте фракции фитомассы ха-
рактеризуются медианными значениями.

Графики построены в программе PAST. Ис-
пользовано стандартное изображение бокспло-
тов: нижняя и верхняя “стенки ящика” соответ-
ствуют значениям 1-го и 3-го квартилей, “полос-
ка в ящике” – медиане, “усы” – минимальному и
максимальному значениям. Одинаковыми бук-
венными индексами показаны гомогенные по
критерию Манна-Уитни значения.

Названия видов растений даны по сводке
С.К. Черепанова [26].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Целинные степи. Степи – фоновая раститель-

ность всех тувинских котловин. Эдификаторами
крупнодерновинных степей являются злаки (Sti-
pa capillata, Helictotrichon altaicum) и Carex pedi-
formis; виды степного (Medicago falcata, Schizonepe-
ta multifida, Scabiosa ochroleuca) и лугово-степного
(Fragaria viridis и Phlomoides tuberosa) разнотравья
не обильны. Травостой покрывает почву на 60–
80%, средняя высота травостоя, соответствующая
высоте прикорневых листьев злаков, 25–30 см.
Травостой мелкодерновинных степей образуют
злаки (Agropyron cristatum, Cleistogenes squarrosa,
Koeleria cristata, Poa botryoides, Stipa krylovii) и
степное разнотравье (Artemisia frigida, Potentilla
acaulis). Его высота и проективное покрытие
сильно зависят от метеорологических условий го-
да, в среднем составляя соответственно 10 см и 40%.

Флористический состав залежей разного возрас-
та. Через 5 лет сукцессии на месте пашен сформи-
ровались бурьянистые сообщества, состоящие из
одно-, двулетних полыней (Artemisia scoparia,
A. sieversianа) и маревых (Chenopodium album). В
последующее пятилетие доля бурьяна уменьши-
лась, возросло участие длиннокорневищного зла-
ка Elytrigia repens, появились единичные экзем-
пляры сегетальных (Convolvulus arvensis) и степ-
ных (Heteropappus altaicus) видов разнотравья.
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Через 10 лет после начала сукцессии в залежных
сообществах преобладали корневищные злаки
(Elytrigia repens, Poa angustifolia), появились еди-
ничные экземпляры рыхлокустовых и дерновин-
ных видов (Leymus dasystachys, Stipa capillata).
Спустя 20 лет в равной степени были представле-
ны корневищные и дерновинные злаки; содоми-
нирующую группу разнотравья составляли не-
многочисленные сорные (Artemisia scoparia) и
степные (Medicago falcata, Heteropappus altaicus,
Galium verum) виды. И сейчас, спустя почти 30 лет
после начала сукцессии, залежные сообщества
отличаются от целинных степей. Первое, что бро-
сается в глаза, – это неравномерность травостоя:
крупные пятна образуют злаки (Elytrigia repens,
Poa angustifolia, Stipa capillata) и Artemisia scoparia;
на их фоне выделяются более мелкие пятна степ-
ного разнотравья (Medicago falcata, Heteropappus
altaicus). При более внимательном изучении об-
ращают на себя внимание “нестепной характер”
ряда злаков-доминантов (Elytrigia repens, Poa an-
gustifolia), постоянное присутствие сорных видов
и неполночленность флористического состава
сообществ.

Критерии для выделения стадий восстановления
залежей. Если образцы фитомассы залежных со-
обществ на каждой из 4 стадий демутации дей-
ствительно различаются, то критерием их разде-
ления должна быть одна или несколько характе-
ристик фитомассы. Взяв за основу эмпирическое
утверждение о том, что “доля корней в процессе
демутации залежных сообществ увеличивается”
[23], в качестве критерия мы выбрали структуру
фитомассы. Для первичного упорядочения ис-
пользуемого материала построили ряд по увели-
чению доли их подземной фитомассы. Чтобы по-

лучить общее представление об особенностях
структуры фитомассы залежных сообществ по
сравнению с целинными степями, были исполь-
зованы данные всех 54 образцов (залежных и це-
линно-степных). После проведения кластерного
анализа мы выделили пять базисных кластеров,
которые предположительно могли соответство-
вать четырем стадиям демутации и целинным
степям (рис. 2) и содержали разное число образ-
цов: первая группа – 7, вторая – 9, третья – 16,
четвертая – 8, пятая – 14. Предварительно мы по-
лагали, что образцы фитомассы целинных степей
окажутся преимущественно в пятой группе, одна-
ко этого не произошло: целинно-степные образ-
цы присутствовали в каждой из трех последних
групп.

Для дальнейшего анализа мы исключили об-
разцы целинных степей, оставив в наборе 41 об-
разец залежей разного возраста; нумерацию об-
разцов сохранили. После проведения кластерного
анализа выделили 4 базисные группы: первая – 7,
вторая – 9, третья – 11 и четвертая – 14 образцов.
Затем мы сравнили расположение образцов в
группах на рис. 2 и 3. Образцы фитомассы, пред-
ставляющие первые три группы, не изменили
своего положения, в то время как образцы фито-
массы залежей из 4-й и 5-й групп на рис. 2 обра-
зовали одну группу на рис. 3. Графическая харак-
теристика структуры фитомассы залежных сооб-
ществ представлена на рис. 4, запасов фитомассы –
на рис. 5; порядок расположения образцов на
рис. 4 и 5 совпадает.

Четыре группы образцов, выделенные на
рис. 3–5, значимо отличаются по доле подземной
(Н = 46.98, P = 3.35E-10) и надземной (H = 47.45,
P = 2.65E-10) фитомассы. Согласно нашим пред-

Рис. 2. Дендрограмма структуры фитомассы залежных сообществ и целинных степей: 1–5 – базовые кластеры.
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ставлениям, они соответствуют четырем стадиям
демутации залежей и характеризуются следую-
щими параметрами (рис. 6):

1-я стадия: надземная фитомасса абсолютно
преобладает (ее 1-й квартиль – 82%, медиана –
89%, 3-й квартиль – 93%);

2-я стадия: надземная фитомасса немного
больше, чем подземная (1-й квартиль – 60%, ме-
диана – 64%, 3-й квартиль – 79%);

3-я стадия: подземная фитомасса несколько
преобладает (1-й квартиль – 62%, медиана – 62%,
3-й квартиль – 64%);

4-я стадия: подземная фитомасса заметно
преобладает (1-й квартиль – 74%, медиана – 79%,
3-й квартиль – 85%).

Запас фитомассы в залежных сообществах.
Надземная фитомасса максимальна на 1-й стадии
(872 г/м2), на 2-й стадии она составляет 400 г/м2,
на 3-й – 650 г/м2, минимальным значением ха-
рактеризуется 4-я стадия (239 г/м2).

Запасы фракций надземной фитомассы изме-
няются следующим образом. Живая надземная
фитомасса залежных сообществ уменьшается с
452 г/м2 на 1-й стадии до 195 г/м2 на 2-й, на 3-й стадии
она составляет 261 г/м2 и 77 г/м2 – на 4-й стадии.
Надземная мортмасса на 1-й стадии составляет

Рис. 3. Дендрограмма структуры фитомассы залежей: 1–4 – базовые кластеры залежей. Нумерация образцов на рис. 2
и 3 совпадает.
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444 г/м2, на 2-й – 325 г/м2, на 3-й – 365 г/м2, на
4-й – 168 г/м2.

Подземная фитомасса в процессе залежной сук-
цессии увеличивается: на 1-й стадии она составляет
82 г/м2, на 2-й – 262 г/м2, на 3 – 1072 г/м2, на 4-й –
1103 г/м2

Результаты проверки гипотезы 1. Запасы над-
земной фитомассы начальной (1) и терминаль-
ной (4) стадий значимо отличаются от запасов
фитомассы промежуточных стадий (2 и 3)
(рис. 7а). Запасы подземной фитомассы на 1-й и
2-й стадиях демутации значимо отличаются от
этих показателей на 3-й и 4-й стадиях (рис. 7б).

По запасам надземной живой фитомассы зна-
чимо отличается только начальная 1-я стадия

(рис. 8а). Значимых отличий надземной мортмас-
сы между стадиями не выявлено (рис. 8б).

Результаты проверки гипотезы 2. Между стади-
ей демутации и реальным возрастом залежи вы-
явлена заметная корреляция (rS = 0.59). Медиан-
ное значение возраста залежей 1-й стадии демута-
ции составляет 4 года, 2-й – 7 лет, медианный
возраст сообществ 3-й и 4-й стадий не отличается
и равен 27 годам; стадии 1 и 2 по возрасту значимо
отличаются от стадий 3 и 4.

Результаты проверки гипотезы 3. Мы сравнили
запасы подземной фитомассы залежных сооб-
ществ терминальных стадий 3 и 4 (25 образцов) и
целинных степей (13 образцов). Запасы подземной
фитомассы залежей составили 1073 г/м2, целинных
степей – 2360 г/м2; отличие значимо (U = 34, P =
= 8.19E-5).

Рис. 5. Запас фитомассы залежных сообществ: G – надземная живая фитомасса, D + L – надземная мортмасса, B + V –
подземная фитомасса; 1–4 – стадии демутации.
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Медианные значения надземной живой фито-
массы на залежах, находящихся на терминальных
стадиях демутации, и в целинных степях совпада-
ют и составляют 195 г/м2 (U = 142.5, P = 0.55). Ме-
дианные значения надземной мортмассы равны
264 г/м2 в залежных сообществах и 268 г/м2 – в це-
линных степях; показатели значимо не отличают-
ся (U = 135, P = 0.41).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Статья посвящена одной из самых длительно

разрабатываемых тем экологии – вторичной сук-
цессии. Мы представляем свой взгляд на одно из
ее проявлений – восстановительную сукцессию
степных залежей. На эту тему опубликовано не-

мало работ, в которых стадии демутации обычно
разграничивают по возрасту и/или по преобладаю-
щим жизненным формам. Нередко дополнительно
используют характеристику флористического со-
става сообществ и/или их параметры (видовая насы-
щенность, проективное покрытие), количествен-
ные характеристики запасов фитомассы упоминают
в единичных случаях; статистический анализ ре-
зультатов часто не проводится.

Мы реализовали принципиально отличаю-
щийся подход и использовали как критерий раз-
деления на стадии залежной демутации структуру
фитомассы. Для этого был необходим материал,
собранный в одном регионе на залежах разного
возраста по единой методике в минимально до-
статочном количестве. Выбранный нами крите-

Рис. 7. Запас надземной (а) и подземной (б) фитомассы залежных сообществ: 1–4 – стадии демутации.
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рий разделения оправдал себя: 4 основных кластера
сообществ, интерпретированные как 4 стадии де-
мутации, значимо отличаются друг от друга по доле
надземной и подземной фитомассы (рис. 9). В тер-
минах нашей концепции описание стадий будет
следующим: 1-я стадия – надземная фитомасса
абсолютно преобладает; 2-я стадия – надземная
фитомасса немного больше подземной; 3-я ста-
дия – подземная фитомасса несколько преобла-
дает; 4-я стадия – подземная фитомасса заметно
преобладает.

Полученные результаты позволили впервые
охарактеризовать запасы фитомассы залежных
сообществ и ее фракций на каждой из четырех
стадий демутации в Туве и подтвердили право-
мерность использования непараметрических ме-
тодов: распределение количественных значений
фракций фитомассы на каждой из четырех стадий
заметно отличается от нормального. Этот факт
подчеркивает необходимость применения для
количественных характеристик запасов фитомас-
сы медианных, а не средних значений.

При характеристике фитомассы травяных со-
обществ часто используется лишь один ее пара-
метр – продуктивность (запас надземной живой
фитомассы). Наш анализ позволил определить
эффективность его применения: оказалось, что
только сообщества начальной 1-й стадии демута-
ции имеют значимо более высокую продуктив-
ность; сообщества более продвинутых стадий по
этому параметру значимо не отличаются.

Полученные количественные характеристики
фитомассы на каждой из стадий залежной дему-
тации позволили проверить ряд эмпирических
заключений, высказанных А.А. Титляновой и
А.Д. Самбуу [23].

Первое заключение гласит, что запас надзем-
ной фитомассы на каждой последующей стадии
демутации уменьшается, а подземной увеличива-
ется. Полного статистического подтверждения

эта гипотеза не получила. Надземная фитомасса
значимо отличается на 1-й и 2-й, а также на 3-й и
4-й стадиях, тогда как 2-я и 3-я стадии не имеют
значимых различий. Для подземной фитомассы
ситуация противоположна: подземная фитомасса
значимо отличается на 2-й и 3-й стадиях, а 1-я и
2-я также, как 3-я и 4-я стадии, по этому парамет-
ру значимо не отличаются. Таким образом, для
тувинских степных залежей мы можем перефор-
мулировать гипотезу следующим образом: стадии
залежной демутации значимо отличаются или по
запасу надземной, или по запасу подземной фи-
томассы.

Мы проверили эту гипотезу на примере хакас-
ских степей, исходные данные для которых взяты
из работы [22]. Результаты несколько отличаются
от тувинских: тренда уменьшения надземной фи-
томассы в процессе залежной демутации не выяв-
лено, однако тенденция увеличения подземной
фитомассы отмечается. Эта ситуация может быть
объяснена недостаточным объемом материала и
отличием критериев выделения стадий демута-
ции (в цитируемой работе стадии выделены по
преобладающим жизненным формам и возрасту
залежи).

Вторая гипотеза гласила, что структура фито-
массы коррелирует с возрастом залежи. Действи-
тельно, между этими параметрами наблюдается
заметная корреляция, однако только 2-я и 3-я
стадии значимо отличаются по возрасту; две на-
чальные, как и две терминальные, стадии дему-
тации значимых различий не имеют. С учетом
принятых нами критериев этот факт позволяет
утверждать, что залежные сообщества, характе-
ризующиеся преобладанием надземной фито-
массы, по возрасту значимо отличаются от за-
лежных сообществ с преобладанием подземной
фитомассы.

Третья гипотеза заключалась в том, что запас
подземной фитомассы сообществ, находящихся
на заключительных стадиях демутации, меньше,

Рис. 9. Запас надземной живой (G), надземной мертвой (D + L) и подземной (B + V) фитомассы на терминальных ста-
диях залежной демутации (1) и целинных степях (2).
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чем запас подземной фитомассы целинных сте-
пей; наблюдение статистически подтверждено.
Значимых отличий в запасе живой фитомассы и
ее фракций не обнаружено.

Таким образом, большая часть рассмотренных
нами эмпирических выводов полностью или ча-
стично подтверждается статистически.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Наша работа открывает новый этап изучения

залежных сообществ Тувы. От построения кон-
кретных рядов демутации и характеристики фи-
томассы на отдельных ключевых участках мы пе-
решли к обобщению результатов для всей террито-
рии Тувы. Показано, что надежным показателем
стадии восстановления степных залежей является
структура фитомассы. Впервые количественно
охарактеризован запас фитомассы залежных со-
обществ на каждой стадии демутации степей.
Статистически проверен ряд эмпирических пред-
положений. Оказалось, что стадии залежной де-
мутации тувинских степей значимо отличаются
либо по запасу надземной, либо по запасу под-
земной фитомассы. Значимые отличия возраста
залежей получены только между 1–2-й началь-
ными и 3–4-й терминальными стадиями демута-
ции. Подтверждено утверждение о том, что под-
земная фитомасса целинных степей выше, чем
сообществ терминальных стадий залежной сук-
цессии.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Центрального Сибирского ботаническо-
го сада СО РАН АААА-А21-121011290026-9 при
финансовой поддержке РФФИ (проект № 19-29-
05208/19 мк).
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