
ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ, 2019, том 80, № 3, с. 226–237

226

ЗЛАКИ И РАЗНОТРАВЬЕ НА СТЕПНЫХ ПАСТБИЩАХ,
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В ПИТАНИИ РАСТИТЕЛЬНОЯДНЫХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

© 2019 г.   Б. Д. Абатуров1, *, А. Е. Скопин2, **
1Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН,

119071 Москва, Ленинский просп., 33, Россия
2ВНИИ охотничьего хозяйства и звероводства им. проф. Б.М. Житкова,

610000 Киров, ул. Преображенская, 79, Россия
*E-mail: abaturovbd@mail.ru

**E-mail: scopin@bk.ru
Поступила в редакцию 02.08.2018 г.

После доработки 17.09.2018 г.
Принята к публикации 28.11.2018 г.

Две группы растений – злаки и разнотравье, образующие основу кормовой массы в пастбищных
экосистемах, различаются питательной ценностью, степенью переваримости. К более перевари-
мым относятся представители разнотравья, менее переваримы злаковые травы. Растительноядным
млекопитающим – двугорбому верблюду (Camelus bactrianus), сайгаку (Saiga tatarica), американскому
бизону (Bison bison), лошади Пржевальского (Equus przewalskii) – свойственна отрицательная связь
между долей злаков в потребленном корме и его переваримостью. Низкие и относительно постоянные
величины переваримости (45–59%) наблюдаются во все сезоны у лошадей Пржевальского и бизо-
нов, кормовой рацион которых почти полностью состоит из злаков. Более высокая переваримость
(до 73%) отмечается у верблюдов и сайгаков – потребителей разнотравья. Для всех видов характерен
неодинаковый выбор злаков и разнотравья для питания. Сайгаки и верблюды явное предпочтение
отдают более переваримому и питательному разнотравью. Бизоны и лошади Пржевальского целе-
направленно выбирают более грубые и менее переваримые злаки. Различия в предпочтении злаков
или разнотравья связаны не только с питательностью кормовых растений, но и с их токсичностью.
Бизоны и лошади Пржевальского выбирают для питания преимущественно менее питательные,
слабопереваримые, но лишенные токсичности злаковые растения и почти полностью избегают по-
требления обогащенного токсинами разнотравья. Сайгаки и верблюды потребляют токсичное, но
более питательное разнотравье и избегают злаков из-за их пониженной переваримости. Однако в
этом случае необходимы развитые механизмы устойчивости животных к токсичным метаболитам.
В противном случае велик риск отрицательных последствий, который особенно широко распро-
странен в популяциях сайгаков.
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Отличительная особенность питания расти-
тельноядных млекопитающих – неоднородность
и изменчивость питательной ценности (качества)
кормовой растительности, что в итоге отражается
на непостоянстве пищевой обеспеченности жи-
вотных и неустойчивости их популяций. Кормо-
вая растительность на природных пастбищах раз-
деляется на две различающиеся по питательной
ценности группы – злаки и разнотравье1, кото-
рые в зарубежной литературе обозначаются как
Грассес и Форбс (Grasses, Forbs) или Грасс и Брауз

(Grass, Browse) (Holechek, 1984; Hofmann, 1989,
1991; Gordon, Prins, 2008). Разнотравье превосхо-
дит злаки по питательности, в частности листья
большинства видов пастбищного разнотравья бо-
гаче злаковых растений по содержанию и много-
образию синтезированных в растении питатель-
ных веществ и вторичных метаболитов в том числе
у многих видов – токсичных. Большинство зла-
ков характеризуются повышенной механической
прочностью тканей (склеренхимы) и клеточных
стенок, что вызвано высоким содержанием лиг-
нина и кремнезема, инкрустирующих клеточную
стенку и механические ткани и снижающих их
переваримость. По этой причине злаки в отличие
от разнотравья относятся к грубым кормам с пони-

1 Разнотравье в нашем случае – все травянистые растения за
исключением злаков и осок. Под злаками условно объеди-
нена группа однодольных – злаки и осоки.
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женной переваримостью (Van Soest, Jones, 1968;
Holechek, 1984; McNаughton et al., 1985; Абатуров,
2005; Massey et al., 2007; Clauss et al., 2008).

Тем не менее реакция самих пастбищных мле-
копитающих на отмеченные особенности расти-
тельности остается неясной. Известно лишь, что
млекопитающие с разной морфологией пищева-
рительного аппарата неодинаково реагируют на
злаковые и разнотравные кормовые растения, что
во многом определяет деление растительноядных
млекопитающих по типам питания и пищевой
специализации. Среди копытных выделяются
высокоизбирательные потребители легкоусвояе-
мого разнотравья, менее избирательные потреби-
тели преимущественно злаковых растений с более
низкой питательной ценностью и большая группа
животных с промежуточным питанием (Hofmann,
1991). Повышенная прочность механической тка-
ни у злаков особенно заметно отражается на пи-
щеварении жвачных, функционирование четы-
рехкамерного желудка которых требует максималь-
ного измельчения потребленной растительности и
дополнительных трат времени и энергии на ее пере-
жевывание. Моногастричные млекопитающие, в
частности лошади, для которых характерна задне-
кишечная ферментация потребленного корма,
успешно поедают и даже предпочитают грубые
кормовые растения, в том числе злаки (Hofmann,
1991; Duncan, 1992; Menard et al., 2002; Позднякова
и др., 2011). Давно замечено, что, например, ко-
выли – одни из самых распространенных степ-
ных злаков – лучше поедаются лошадьми, хуже –
овцами и крупным рогатым скотом и хуже всего –
верблюдами (Ларин и др., 1950). К последней ка-
тегории относятся и сайгаки, которые в опытах
по кормлению набором разных видов растений, а
также в полевых экспериментах со свободной
пастьбой всегда избегали поедания не только ко-
вылей, но и злаков вообще (Абатуров и др., 1982,
1998, 2005). Совершенно очевидно, что и требова-
ния к качеству кормовых ресурсов у животных с
разной спецификой питания неодинаковы, что
служит причиной различий в предпочтении опре-
деленных кормов и выраженной у большинства
травоядных избирательности питания.

Важнейший показатель кормового качества
пастбищных растений – переваримость. Не столь
важно количество потребленной растительности,
как ее усвоенная масса, зависящая от перевари-
мости. Совершенно очевидно, от соотношения
количества злаков и разнотравья в потребленной
кормовой массе и от способности их усваивать за-
висит выбор животным злаков или разнотравья.
Казалось бы, более грубые и менее переваримые
злаки должны уступать разнотравью по участию в
питании, однако многие виды животных как

жвачные со сложным многокамерным желудком,
нуждающиеся в легкопережевываемом (легкоиз-
мельчаемом) корме, так и моногастричные с зад-
некишечным типом ферментации целенаправ-
ленно выбирают для питания именно менее пита-
тельные злаки. Возникает необходимость выяснить,
насколько ощутима зависимость переваримости
корма от состава потребляемой растительности,
прежде всего злаков и разнотравья, у видов с раз-
ными типами пищеварения, и чем объясняется
выбор для питания и предпочтение животными
тех или иных по качеству кормов.

СООТНОШЕНИЕ ЗЛАКОВ И РАЗНОТРАВЬЯ 
В ПИТАНИИ ПАСТБИЩНЫХ 

МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Сравним соотношение злаков и разнотравья в
питании разных видов млекопитающих. Для
сравнения используем материалы изучения кор-
мовых ресурсов и питания сайгаков (S. tatarica) в
северном (Волго-Уральское междуречье) и севе-
ро-западном (Калмыкия) Прикаспии, проводи-
мого нами с 1980 года по настоящее время, а также
материалы исследований в 2012–2017 годах полу-
вольной группировки крупных копытных, вклю-
чающей американского бизона (B. bison), лошадь
Пржевальского (E. przewalskii), двугорбого вер-
блюда (C. bactrianus) и сайгаков на огороженном
степном разнотравно-злаковом пастбище (во-
льерный комплекс Ассоциации “Живая природа
степи”), расположенном в Кумо-Манычской до-
лине в подзоне сухих разнотравно-дерновинноз-
лаковых степей. Отметим, что во всех случаях
оценка состояния (видового состава и надземной
массы) пастбищной растительности, видового
состава и переваримости потребленного живот-
ными корма (рациона) выполнялись сопряженно
в одно и то же время (Абатуров и др., 1982, 1998,
2005, 2008, 2015, 2018; Ларионов и др., 2008; Казь-
мин и др., 2016, 2017). При этом состав и состоя-
ние растительности на пастбище оценивали пу-
тем учета надземной фитомассы на стандартных
укосных площадках; состав потребляемых сайга-
ками растений и их долю в рационе определяли
методом микрогистологического кутикулярно-
копрологического анализа непереваренных остат-
ков (экскрементов) животных, а также прямым
визуальным подсчетом скусываемых растений
ручными сайгаками при их свободной пастьбе; пе-
реваримость рациона определяли непрямым ме-
тодом по соотношению в потребленном корме (в
рационе) и фекалиях естественных маркеров –
лигнина и органогенного кремния (Абатуров и
др., 2003). Отметим, что видовой состав расти-



228

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 80  № 3  2019

АБАТУРОВ, СКОПИН

тельности и переваримость пищи определяли на
одних и тех же образцах.

Северная часть Прикаспийской низменности –
это область сухих степей и пустынь. Зональным
типом растительности на ее большей части до
конца 1990-х годов были ксерофитно-разнотрав-
ные сообщества (Kochia prostrata, Tanacetum achil-
leifolium, Artemisia pauciflora, A. lerchiana и др.) со
значительным участием степных злаков: житня-
ков, ковылей, типчака и др. (Stipa spp., Festuca
valesiaca, Agropyron pectiniforme, A. fragile, A. deserto-
rum и др.). В это время в составе фитоценозов не-
изменно преобладало разнотравье. Еще в середи-
не 1990-х годов (1996 год) на равнинных террито-
риях северного Прикаспия на долю разнотравья
приходилось >60% надземной фитомассы, доля
злаковых не превышала 40% (Абатуров, Джапова,
2015).

К концу 1990-х годов произошло преобразова-
ние растительности, проявившееся в экспансии и
абсолютном доминировании в растительном по-
крове злаковых сообществ. С 1983 по 2012 год в
сухих степях Калмыкии многочисленные разно-
травные сообщества с преобладанием полыней
(A. lerchiana, A. pauciflora), прутняка (K. prostrata)
и других растений сменились злаковыми: ко-
выльными (Stipa spp.), житняковыми (А. fragile),
эфемероидными (Poa bulbosa) и однолетниковы-
ми (Anisantha tectorum, Eragrostis minor) (Джапова,
2008; Джапова и др., 2013). По нашим данным, до-
ля массы злаков в растительности Черных земель
Калмыкии в 2006 и 2007 годов превысила 90%, тогда
как на долю разнотравья большую часть года при-
ходилось <10%. Таким образом, смена раститель-
ности привела к резкому уменьшению в фитоце-
нозе массы предпочитаемого сайгаками разно-
травья и к увеличению участия злаков, в том
числе ковылей, с более низкой питательной цен-
ностью (Ларионов и др., 2008).

Изменение состава надземной фитомассы от-
разилось на питании пасущихся сайгаков. Раци-

он сайгаков на равнинных сухостепных террито-
риях Прикаспийской низменности в прошлые
годы (1996 год), т.е. до смены растительных сооб-
ществ, состоял преимущественно из разнотравья:
маревые, сложноцветные, бобовые (K. prostrata,
Salsola laricina, Ceratocarpus arenarius, Galatella ta-
tarica, G. villosa, Artemisia spp., Medicago romanica).
Доля злаков в рационе была предельно низка и
не превышала 1–2% (Абатуров и др., 1982, 1998,
2005). Совсем иная картина наблюдалась после
трансформации пастбищной растительности.
Замена на равнинах Прикаспийской низменно-
сти ксерофильной разнотравно-кустарничковой
растительности сообществами с доминировани-
ем злаков привела к резкому изменению состава
поедаемых растений. Так, в 2006–2007 годах с
господством злаков на пастбищах Черных земель
Калмыкии в составе рациона сайгаков почти во
все сезоны преобладали злаки. Их доля в рацио-
не, как правило, была >50%, в отдельные сезоны
достигала 72% (Ларионов и др., 2008). Отметим,
что, несмотря на предельно низкое участие раз-
нотравья в надземной фитомассе этих пастбищ
(<10%), его доля в рационе лишь немного уступа-
ла злакам и колебалась в разные сезоны от 28 до
42%, что свидетельствует о высокой кормовой из-
бирательности сайгаков. Сходное соотношение
злаков и разнотравья было свойственно питанию
сайгаков на степном пастбище в долине Маныча
(2015–2016 годы) при относительно равном уча-
стии злаков и разнотравья в пастбищной расти-
тельности (доля злаков в фитоценозе в разные се-
зоны 57–66%). Доля злаков в питании в разные
сезоны изменялась в пределах 18–38%, при этом
животные заметно избегали их выбора. Таким обра-
зом, за весь период исследований (1996–2016 гг.)
при всех сменах растительности доля злаков в со-
ставе рациона сайгаков изменялась в пределах 1–72%.
Соответственно и переваримость рациона варьи-
ровала в диапазоне 55–73% (табл. 1).

Таблица 1. Доля злаков в рационе пасущихся копытных и переваримость потребленного корма на степных паст-
бищах (по: Абатуров и др., 1998, 2018; Ларионов и др., 2008; Казьмин и др., 2016)

Животное Год n
Доля злаков в рационе, % Переваримость рациона, %

min max cредняя min max cредняя

Верблюд 2015–2016 23 3 91 32.9 ± 6.3 54 72 65.2 ± 1.15

Сайгак 1996–2016 30 1 72 31.4 ± 3.8 55 73 61.8 ± 0.76

Лошадь Пржевальского 2015–2016 23 69 100 92.4 ± 1.77 53 59 55.7 ± 0.32

Бизон 2014–2015 7 79 95 86.1 ± 2.1 45 52 49.3 ± 1.08
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Поскольку злаковые травы обладают более
низкой переваримостью по сравнению с разно-
травьем, можно ожидать изменения показателей
переваримости потребленной растительности в
зависимости от соотношения злаков и разнотравья,
в частности, от обилия злаковых трав в составе
рациона. Действительно, оценка зависимости
переваримости корма от количества злаков в по-
требленном сайгаками корме показала тесную
отрицательную связь между этими показателя-
ми. Эта связь описывается уравнением регрес-
сии: y = –0.17x + 67.29 при высоком коэффициенте
детерминации (R2 = 0.72) (рис. 1).

Из уравнения следует, что при увеличении до-
ли злаков в составе рациона пропорционально
снижается его переваримость. Следует напом-
нить, что сайгаки крайне остро реагируют на пе-
реваримость корма и, следовательно, на участие
злаков в потребляемом корме. Нами было пока-
зано ранее, что полноценное функционирование
популяции (поддержание жизни, рост, лактация)
обеспечивается при переваримости не ниже 68%,
а для физиологических нужд на уровне поддержа-
ния жизни требуется переваримость выше 59%
(Абатуров, 1999; Abaturov, Subbotin, 2011).

Сходное негативное отношение к злакам свой-
ственно верблюдам. Как и сайгаки, верблюды яв-
но избегают их потребления, хотя они более раз-
нообразны в выборе корма (Абатуров и др., 2018).
При относительно близком соотношении злаков
и разнотравья в пастбищной растительности (до-
ля злаков в фитоценозе в разные сезоны 30–40%,
разнотравья – 60–80%) участие злаков в составе
рациона верблюдов в летнее и осеннее время не
превышало 50% (в среднем соответственно 11–19%),
лишь в короткий ранневесенний период (апрель)

было высоким и достигало 90% (в среднем 77%).
За весь период исследований (2015–2016 гг.) доля
злаков в рационе варьировала в широких пределах –
от 3 до 91%, при этом переваримость колебалась
от 54 до 72% (табл. 1). Регрессионный анализ пока-
зал, что переваримость корма у верблюдов, как и
у сайгаков, отрицательно связана с потреблением
злаков и меняется пропорционально доле злаков
в рационе, при этом описывается уравнением ре-
грессии с очень близкими к сайгаку параметрами:
y = –0.16x + 70.57 при столь же высоком уровне
связи (R2 = 0.79) (рис. 2).

Совсем иное отношение к составу кормовых
растений у бизонов и лошадей Пржевальского,
пасущихся на тех же пастбищных участках. Не-
смотря на кардинальные различия в морфологии
пищеварительного аппарата и специфике пита-
ния, отношение к злакам и разнотравью обоих
видов одинаково. Бизоны – типичные представите-
ли жвачных копытных – по нашим данным потреб-
ляли с высокой избирательностью практически ис-
ключительно злаки, на долю которых в составе их
рациона приходилось во все сезоны в среднем
86% (Казьмин и др., 2016). При этом диапазон ва-
рьирования был узок – 79–95%, соответственно и
коэффициент переваримости был низким и отно-
сительно неизменным: 45–52% (в среднем 49%)
(табл. 1). Поскольку питание бизонов ограничи-
вается преимущественно злаками и однородно по
составу, уравнение регрессии y = –0.32x + 77.23
имеет низкий показатель связи переваримости с
долей злаков (R2 = 0.41) и заметно отличается от
показателей питания верблюдов и сайгаков. Од-
нако весьма важно, что низкие показатели пере-
варимости в данном случае сочетаются с высокой
долей злаков в питании бизонов, подтверждая

Рис. 1. Связь переваримости рациона сайгаков (ось y) с долей злаков (ось x) в составе потребленного корма на степных
пастбищах Северного и Северо-западного Прикаспия (Волго-Уральское междуречье, Кумо-Манычская долина) за пе-
риод 1996–2016 гг. Для рис. 1 – 3 уравнения регрессии для сайгака: y = –0.17x + + 67.29; R2 = 0.72; p < 0.01; n = 30; для
верблюда: y = = ‒0.16x + 70.57; R2 = 0.79; p < 0.01; n = 23; для бизона: y = –0.32x + 77.23; R2 = 0.41; p < 0.01; n = 7; для
лошади Пржевальского: y = –0.09x + 64.24; R2 = 0.50; p < 0.05; n = 23. Источники данных для рис. 1– 3 в табл. 1.
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этим зависимость переваримости от обилия зла-
ков в потребленном корме.

Нужно отметить, что абсолютное преоблада-
ние злаков в питании – характерное свойство би-
зонов. В прериях Северной Америки в районах
естественного обитания бизонов злаки служат ос-
новой их питания. В разных типах прерий злаки
всегда преобладали в корме, их доля в составе ра-
циона превышала 90%, соответственно доля раз-
нотравья была <10% (Peden, 1974; Coppedge et al.,
1998; Steuter, Hidinger, 1999).

Лошади Пржевальского – нежвачные монога-
стричные копытные – как и бизоны, явное пред-
почтение отдают злакам и избегают разнотравья
(Позднякова и др., 2011; Казьмин и др., 2017).
В нашем случае их питание почти во все сезоны
года было предельно однородно, ограничивалось
преимущественно злаками, участие которых в ра-
ционе варьировало в пределах 69–100%, соот-
ветственно и переваримость корма снижена и
практически неизменна – 53–59% (в среднем
55.7%) (табл. 1). Связь переваримости с долей
злаков в питании описывается уравнением ре-
грессии y = –0.09x + 64.24 с низким коэффици-
ентом детерминации (R2 = 0.50). Как и в случае с
бизонами, низкая переваримость потребленного
корма у лошадей Пржевальского сочетается с вы-
соким обилием злаков в их рационе, что опять же
демонстрирует тесную зависимость переваримо-
сти от обилия злаков в потребленном корме. Та-
ким образом, особенности питания как бизонов,
так и лошадей Пржевальского, отличные от пита-
ния верблюдов и сайгаков, указывают на причин-
ную связь низкой переваримости корма этих жи-
вотных, вызванную полным доминированием зла-
ков в их питании.

Как видим, каждый отдельный вид копытных
по показателям переваримости отрицательно ре-
агирует на обилие злаковых трав в потребляемом

корме. Оценим эту связь для объединенной груп-
пы животных, образующую единую выборку, не-
зависимую от их видовой принадлежности и пи-
щевой специализации. Оказалось, что связь для
объединенной выборки имеет тот же линейный
характер, общий для всех видов. Примечательно,
что абсолютное большинство значений, включа-
ющих все отметки для сайгака, верблюда, лошади
Пржевальского и основную часть точек для бизо-
на, лежит в 95% области доверительного интерва-
ла (рис. 3). Линия регрессии отразила отрица-
тельную зависимость переваримости от обилия
злаков в питании и описывается общим уравне-
нием, близким к предыдущим: y = –0.17x + 67.3.
Точки, отражающие питание бизонов и лошади
Пржевальского, здесь располагаются отдельной
группой на общей линии, но в узкой области с
наивысшей долей злаков и соответственно низ-
кими величинами переваримости, что, очевидно,
отражает видовую специфику питания сравнива-
емых животных. Распределение точек на диа-
грамме демонстрирует общий для травоядных ха-
рактер зависимости величин переваримости от
соотношения злаков и разнотравья в их питании
и, возможно, независимый от структуры пищева-
рительного аппарата этих животных (многока-
мерный желудок животных со жвачным типом
питания, моногастричный тип с заднекишечной
ферментацией у нежвачных) и их пищевой спе-
циализации. Эти данные подтверждают одинако-
вую для исследованных животных пониженную
питательную ценность (переваримость) злаков по
сравнению с разнотравьем.

Вместе с тем из этих же данных следует, что
многие виды травоядных, в данном случае лоша-
ди и бизоны, несмотря на пониженное кормовое
качество злаков и более высокую переваримость
разнотравья, тем не менее ограничивают питание
исключительно злаками и избегают потребления
разнотравья. Возникает вопрос о причине столь,

Рис. 2. Связь переваримости рациона верблюдов (ось y) с долей злаков (ось x) в составе потребленного корма на степных
пастбищах Кумо-Манычской впадины (2015–2016 гг.).
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казалось бы, нерационального выбора кормовых
растений.

ТОКСИЧЕСКИЕ СВОЙСТВА КОРМОВЫХ 
РАСТЕНИЙ НА СТЕПНЫХ ПАСТБИЩАХ

И ИХ РОЛЬ В ПИТАНИИ ЖИВОТНЫХ
Из изложенного выше следует, что две группы

растений – злаки и разнотравье – существенно
различаются по питательной ценности, в частно-
сти по степени переваримости. К более перевари-
мым относятся представители разнотравья с ме-
нее прочными, легко измельчаемыми тканями.
Менее переваримы злаковые травы с жесткими
прочными тканями, требующими больших затрат
времени и энергии на их пережевывание и пере-
варивание, что особенно негативно отражается
на питании жвачных. Ранее нами было показано,
что такие представители жвачных, как сайгаки,
именно по этой причине отдают явное предпо-
чтение в питании разнотравью, а при вынужден-
ном преимущественном питании злаками они
нежизнеспособны (Абатуров и др., 2005; Абату-
ров, Джапова, 2015). Тем не менее, как следует из
вышеизложенного, другие виды травоядных, в
том числе жвачные, явное предпочтение в выборе
растений отдают менее переваримым злакам и
избегают более питательного разнотравья.

Современные знания о питании растительно-
ядных дают основание полагать, что различия в
предпочтении животными злаков и разнотравья
связаны не только с обычными показателями пи-
тательности растений, но и с таким важным каче-

ством кормовых растений, как их токсичность.
В настоящее время хорошо известно, что различ-
ные растения в процессе вегетации синтезируют
токсичные компоненты, уменьшающие их при-
годность для питания (Owen-Smith, 1988). Совер-
шенно очевидно, что животные по-разному реа-
гируют на токсические свойства кормовых расте-
ний, с чем связаны их различия в выборе объектов
питания (Freeland, Janzen, 1974; Lindroth, 1989; McAr-
thur et al., 1991; Bryant et al., 1992; Скопин, 2003).

Токсичность растений определяется преиму-
щественно химическими соединениями вторич-
ного обмена и используется растениями для за-
щиты от фитофагов и патогенов. Они крайне раз-
нообразны и во многом специфичны для растений
определенных систематических групп (Wink,
Schimmer, 2009). Кроме того, даже в одних и тех
же видах растений состав и концентрации вто-
ричных метаболитов сильно варьируют в зависи-
мости от условий среды, места произрастания,
сезонности, жизненности самого растения, сте-
пени его дефолиации и прочих факторов (Bohm,
2009). Известно, что повышенная засоленность
почв увеличивает токсичность многих растений,
что особенно характерно для засушливых, в том
числе степных экосистем. В частности, в степях
Прикаспийской низменности с характерной для
них повышенной почвенной засоленностью от-
мечена более высокая токсичность растений (Гу-
сынин, 1955).

По химическому строению вторичные метабо-
литы обычно объединяются в несколько больших

Рис. 3. Связь переваримости корма с долей злаков в рационе сайгаков, верблюдов, бизонов и лошадей Пржевальского
на степных пастбищах Северного и Северо-западного Прикаспия и Кумо-Манычской впадины в 1996–2016 гг. Непре-
рывная прямая – линия регрессии для всех видов: y = –0.17x + 67.3; R2 = = 0.73; p < 0.01; n = 83. Пунктиром обозначен
95% доверительный интервал.
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групп: алкалоиды, фенольные соединения (фе-
нольные кислоты, фенилпропаноиды, танины и
флавоноиды), терпеноиды, гликозиды, органиче-
ские кислоты, кумарины и пр. (Rosenthal, Beren-
baum, 1991). Количество выделяемых соединений
в каждой группе необычайно велико и поэтому
действие множества вторичных метаболитов в
определенном кормовом растении всегда ком-
плексно (Karasov, Martinez del Rio, 2007). Боль-
шинство вторичных метаболитов обладает ток-
сичными свойствами. Некоторые соединения
(алкалоиды, глюкозинолаты и гликозиды) обла-
дают быстрым токсическим эффектом вследствие
ускоренного проникновения в ткани, другие ме-
нее мобильные вещества (танины и флавоноиды)
действуют медленно и не оказывают острого ток-
сического эффекта. Как правило, высокотоксич-
ные компоненты синтезируются в быстрорасту-
щих тканях растений, а нерастворимые метабо-
литы – в долгоживущих тканях (Coley et al., 1985).
Каждая группа вторичных соединений имеет
свои особенности физиологического воздействия
на организм животных (Van Soest, 1994). Клини-
ческая картина при отравлениях растениями от-
личается у разных травоядных (Гусынин, 1955;
Garland, Barr, 1998). Для одних видов животных
одни и те же растения токсичны, для других ней-
тральны и пригодны для питания. Например,
давно известно, что хвощ полевой (Equisetum ar-
vense) и некоторые виды полыней токсичны для
лошадей, но безвредны для овец (Суслов, 1935;
Шохор, Будников, 1942). Ряд вторичных токсич-
ных соединений обладает выраженными терато-
генными, эстрогенными и галлюциногенными
эффектами (Шиманов, 1972; Скопин, 2004; Mat-
suura, Fett-Neto, 2017).

Во многом выбор кормов для питания зависит
от концентрации тех или иных токсичных соеди-
нений в растениях. В частности, пороговая для
животных концентрация смолы в почках березы
равна 50%, и ее превышение полностью ограни-
чивает потребление корма млекопитающими
(Sinclair, Smith, 1984). Если в эфедре концентра-
ция эфедрина более 0.5%, то только тогда это рас-
тение может быть рассмотрено как токсичное
(Vanselow, 2011). Для овец доза растительных та-
нинов начинает проявлять токсичный эффект
только при концентрации свыше 1.5 г на кг массы
тела (Hervas et al., 2003). Полевки потребляют без
последствий токсичные корма только в случае,
если концентрация танинов не превышает 6% в
рационе (Dietz et al., 1994). Существует важное
свойство кормовых растений, в результате кото-
рого концентрация токсинов в растениях (тани-
нов, эстрогенов и цианогенов) может увеличи-

ваться в ответ на пресс со стороны травоядных
(Levin, 1976).

Большую роль в ограничении токсического
действия растительных метаболитов и их деток-
сикации играют микроорганизмы рубца жвач-
ных. Однако в свою очередь большое количество
танинов отрицательно влияет на концентрацию
самих микроорганизмов в рубце. В частности,
высокая концентрация токсичных соединений в
кормовых растениях приводит к гибели рубцовых
простейших (Скопин, 2007). Танины ингибируют
целлюлозолитические микроорганизмы (Van
Soest, 1994; McMahon et al., 2000). Микробиота
рубца переводит некоторые безвредные субстан-
ции в токсины. Детоксикация токсинов происхо-
дит не только в рубце, но также в печени и слизи-
стой кишечника.

Для защиты от токсичных метаболитов, содер-
жащихся во многих видах кормовых растений,
травоядные активно используют литофагию в ви-
де регулярного поедания глины. Содержащиеся в
глине минералы группы смектитов, как известно,
сильные сорбенты. Они связывают метаболиты и
тем самым нейтрализуют их токсичное действие
(Паничев, 1990; Barboza et al., 2009). По этой при-
чине поедание глины широко распространено
среди различных видов диких и домашних копыт-
ных, в частности, по нашим наблюдениям, среди
сайгаков, горных баранов, овец. Именно на этом
свойстве глины основано фармакологическое
действие лекарственного препарата Смекта, ши-
роко применяемого в настоящее время в меди-
цинской практике.

Разнотравье и злаки кардинально различаются
по токсическим свойствам. Хорошо известно, что
разнотравье богато токсичными метаболитами,
тогда как в злаках они практически отсутствуют
(Owen-Smith, 1988; Скопин, 2003). Поэтому за-
тронутое нами выше объяснение причин различ-
ного отношения травоядных к выбору злаков или
разнотравья для питания прямо связано с разли-
чием токсических свойств этих растений. Как по-
казано выше, многие копытные, в нашем случае
бизоны и лошади Пржевальского, выбирают для
питания преимущественно менее питательные,
слабопереваримые, но зато лишенные токсично-
сти и безопасные злаковые растения и почти пол-
ностью избегают потребления обогащенного ток-
синами разнотравья. Подобные особенности пи-
тания характерны не только для копытных, но
известны для многих видов грызунов и зайцеоб-
разных. У двух видов полевок (Microtus ochrogaster,
M. californicus) и сибирского лемминга (Lemmus si-
biricus) потребление легкопереваримых видов
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разнотравья сопровождалось низким рационом и
потерями веса тела, тогда как потребление слабо-
переваримых злаков компенсировалось повы-
шенным рационом (Batzly, Cole, 1979). Полевки
даже при очень высоких плотностях лишь незна-
чительно увеличивали потребление токсичных
растений (Batzli, Pitelka, 1975). Такая же картина
прослежена при изучении питания полевки
Брандта (Lasiopodomys brandti) в Монголии (Сух-
чулун, Абатуров, 2009). В данном случае оценка
связи между количеством потребленного корма и
переваримостью показала, что злаки и разнотра-
вье по этим параметрам отчетливо различаются.
Для злаков была характерна низкая переваримость и
высокий уровень потребления. Если для разнотравья
валовое суточное потребление, обеспечивающее
усвоение корма на поддерживающем уровне
(3.22 г/особь), составляло 5.42 ± 0.45 г/особь, то для
злаков этот показатель значительно (в 1.5 раза)
больше – 8.27 ± 0.80 г/особь. Тем не менее при
питании разнотравьем, несмотря на более высо-
кую переваримость, наблюдался отрицательный
баланс массы тела. Полевки потребляли его мень-
ше и не удовлетворяли потребности в корме. Бы-
ло показано также, что фенольные соединения в
растительном корме снижают выживаемость и
приводят к задержке роста полевок (Lindroth,
Batzli, 1984). Высокий уровень танинов уменьша-
ет потребление корма и вызывает задержку в ро-
сте у домашних жвачных, таких как овцы (Min
et al., 2003).

Вместе с тем многие дикие и домашние траво-
ядные широко используют или даже предпочита-
ют для питания более питательное, но токсичное
разнотравье и, наоборот, избегают злаков из-за
их пониженной питательности (переваримости).
Однако в этом случае для нейтрализации токси-
нов часто используется литофагия или необходимо
наличие развитых биохимических форм адапта-
ции организма к токсическому действию расти-
тельных метаболитов. В противном случае велик
риск отрицательных последствий, который осо-
бенно широко распространен в популяциях сай-
гаков в виде частых и многочисленных падежей
этих животных. Негативное влияние ядовитых
растений на домашних копытных чаще проявля-
ется в степной и пустынной зонах, которым свой-
ственно особенно большое разнообразие расте-
ний, обладающих высокотоксичными свойствами
(Никитина, Выходцев, 1950; Гусынин, 1955). Ха-
рактерно, что такие представители типичных
степных жвачных, как сайгаки, в выборе кормо-
вых растений абсолютно предпочитают разнотравье,
а при питании преимущественно злаками нежиз-
неспособны (Абатуров и др., 2005). Однако по

этой причине они используют литофагию, актив-
но поедая глину с содержащимися в ней активны-
ми минеральными сорбентами.

Были высказаны предположения, что интен-
сивное поедание разнотравья животными в годы
их высокой численности индуцирует синтез в
растениях токсичных метаболитов, выполняю-
щих защитные функции и ограничивающих по-
требление таких растений животными (Bryant, 1981;
Batzly, 1983; Bucyanayandi, Bergeron, 1990, и др.). Од-
нако эти соображения пока во многом гипотетич-
ны. Несмотря на множество исследований, все
еще невозможно сделать точных экологических
заключений о роли токсичных метаболитов в выбо-
ре кормовых растений травоядными (Bryant et al.,
1992; Karasov, Martinez del Rio, 2007). Практиче-
ски отсутствуют прямые свидетельства зависимо-
сти выбора корма от уровня его токсичности у ди-
ких травоядных млекопитающих.

Все это отражает слабую изученность роли
токсичных свойств пастбищной растительности в
обеспеченности пищей и питании травоядных
животных. Совершенно очевидно, что в настоя-
щее время возникла необходимость проведения
специальных исследований токсических функ-
ций метаболитов растений в питании и освоении
растительных кормовых ресурсов травоядными
животными в природных пастбищных экосистемах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Две группы растений – злаки и разнотравье,

составляющие основу кормовой растительной
массы в травяных пастбищных экосистемах, – су-
щественно различаются по питательной ценно-
сти, в частности по степени переваримости. К бо-
лее переваримым относятся представители раз-
нотравья с непрочными легко измельчаемыми
тканями. Менее переваримы злаковые травы с
жесткими прочными тканями, требующими боль-
ших затрат времени и энергии на их пережевыва-
ние и переваривание, что особенно негативно от-
ражается на питании жвачных. Очевидно, что от
соотношения злаков и разнотравья в составе ра-
циона зависит переваримость потребленного
корма. Действительно, для питания дикой попу-
ляции сайгаков в разные временные отрезки с
1996 по 2016 год, отличавшиеся изменчивым со-
отношением злаков и разнотравья в пастбищной
(кормовой) растительности, свойственна отчет-
ливая отрицательная связь между долей злаков в
потребленном корме и переваримостью пищи.
Диапазон переваримости варьировал от 55 до 73%
при изменении доли злаков в питании от 1 до
72%. Близкая по параметрам отрицательная связь
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свойственна верблюдам, у которых при измене-
нии участия злаков в питании в диапазоне 3–91%
переваримость пропорционально менялась в пре-
делах 54–72%. У лошадей Пржевальского и бизо-
нов, облигатных потребителей злаков, в питании
которых абсолютно преобладали злаки (соответ-
ственно 69–100% и 79–95%), переваримость кор-
ма заметно снижена и однородна (соответственно
53–59% и 45–52%), что отражает отрицательное
влияние злаков на переваримость потребленного
корма.

Объединение всех исследованных видов в одну
группу продемонстрировало общую отрицатель-
ную зависимость величин переваримости от оби-
лия злаков в их питании, практически не завися-
щую от структуры пищеварительного аппарата
этих животных и их пищевой специализации. Эти
данные подтверждают одинаковую для травояд-
ных животных пониженную питательную цен-
ность (переваримость) злаков по сравнению с
разнотравьем. Переваримость корма у четырех
исследованных видов копытных (верблюды, сайгаки,
бизоны и лошади Пржевальского), различаю-
щихся типами пищеварения и кормовой специа-
лизацией, практически в одинаковой мере отри-
цательно связана с долей злаков в их питании.

От соотношения количества злаков и разно-
травья в потребленной кормовой массе и от спо-
собности их усваивать зависит не только перева-
римость пищи, но и выбор животными для пита-
ния злаков или разнотравья. Такие представители
жвачных, как сайгаки и верблюды, явное предпо-
чтение в питании отдают более переваримому и
питательному разнотравью. В то же время бизо-
ны, относящиеся к жвачным, и лошади Прже-
вальского – представители моногастричных с
заднекишечным типом ферментации – целена-
правленно и, казалось бы, нерационально выби-
рают более грубые и менее переваримые злаки.

Современные знания о питании растительно-
ядных дают основание полагать, что различия в
предпочтении теми или иными животными зла-
ков или разнотравья связаны не только с обычными
показателями питательности растений, но и с та-
ким важным качеством кормовых растений, как
их токсичность. Известно, что разнотравье богато
токсичными метаболитами, тогда как в злаках
они практически отсутствуют. Поэтому различ-
ное отношение травоядных к выбору злаков или
разнотравья для питания непосредственно связа-
но с неодинаковой реакцией этих животных на
токсичность кормовых растений. Многие копыт-
ные, в нашем случае бизоны и лошади Пржеваль-
ского, выбирают для питания преимущественно

менее питательные, слабопереваримые, но зато
лишенные токсичности безопасные злаковые
растения и почти полностью избегают потребления
обогащенного токсичными метаболитами разно-
травья. Вместе с тем многие дикие и домашние
травоядные, в нашем случае сайгаки и верблюды,
предпочитают для питания более питательное, но
токсичное разнотравье и, наоборот, избегают ли-
шенных токсинов злаков из-за их пониженной
питательности (переваримости). Однако в этом
случае для исключения токсического действия
метаболитов необходимо наличие развитых форм
адаптации организма к токсинам или их нейтра-
лизации, в том числе широко распространенной
среди растительноядных млекопиткающих лито-
фагии. В противном случае велик риск отрица-
тельных последствий, который особенно широко
распространен в популяциях сайгаков в виде ча-
стых и многочисленных падежей.

Работа выполнена при поддержке РФФИ
№ 18-04-00172.
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Grasses and forbs in steppe pastures, their toxic properties
and comparative role in nutrition of herbivorous mammals

B. D. Аbaturova, *, А. Е. Scopinb, **
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bZhitkov Russian Institute of Game Management and Fur Farming,
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Grasses and forbs, which form the basis of forage mass in steppe pasture ecosystems, differ in nutrient value.
The species of ungulates – camel (Camelus bactrianus), saiga (Saiga tatarica), bison (Bison bison), and Prze-
walski’s horse (Equus przewalskii), with differing types of digestion and feeding specialization, are character-
ized by a negative relationship between the share of grasses in the food intake and digestibility. The low and
relatively constant rates of digestibility (45–59%) in all seasons are observed in Przewalski’s horse and bison,
whose diet almost entirely consists of grasses. Higher digestibility is characteristic for camels and saigas (up
to 73%) – consumers of forbs. For all species, the choice of forage grasses and forbs is different. Saiga and
camel clearly prefer more digestible and nutritious forbs. At the same time, bison and Przewalski’s horse pur-
posefully choose to eat more fibre, rough, and less digestible grasses. Differences in preference of grasses or
forbs by herbivores are associated not only with the positive indicators of plant forage, but also with the nat-
ural toxicity of plants. The forbs are rich in toxic secondary metabolites, whereas in grasses these components
are practically absent. Therefore, the choice of grasses and forbs by herbivores is directly related to the un-
equal response of the animals to the toxicity of forage plants. Bison and Przewalski’s horse mainly choose for
food less nutritious and feebly digestible, but lacking toxicity compounds, forbs, and almost completely avoid
consumption of toxin-enriched forbs. However, many wild and domestic herbivores, in our case saiga and
camel, prefer to consume more nutritious, but toxic, forbs and, on the contrary, do not consume non-toxic
grasses due to their reduced digestibility. However, in this case, the mechanisms of resistance to toxic metab-
olites should take action. Otherwise, the risk of negative consequences of nutrition turns out to be rather high,
as in saiga populations.
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