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Пожары играют большую роль в формировании и функционировании наземных экосистем, но их
длительное влияние на состав и структуру растительных сообществ гумидных высокогорий практи-
чески не изучено. На наиболее сухих альпийских лугах с доминированием плотнодерновинного
злака Festuca varia, накапливающих значительное количество неразложившейся ветоши, проведен
23-летний эксперимент с регулярным (раз в 2 года) выжиганием ветоши. Состав растительного со-
общества существенно изменился. Значительно уменьшились запасы мортмассы (ветоши), надзем-
ная биомасса сосудистых растений и относительное участие доминантов. В надземной биомассе
резко снизилась доля злаков и увеличилась доля разнотравья. Для Anthemis cretica, Campanula collina,
Deschampsia flexuosa, Festuca ovina, Nardus stricta и Veronica gentianoides отмечено значимое увеличение
числа побегов при выжигании. Отмечено двукратное повышение альфа-разнообразия сосудистых
растений на выжигаемых площадках по сравнению с исходным состоянием и значительное превы-
шение в сравнении с контролем. Длительное выжигание существенно не изменило среднее содер-
жание P, Ca, Mg в надземной биомассе большинства изученных видов, лишь содержание K снижа-
лось у ряда видов, в то время как для Mg отмечено увеличение содержания у Festuca varia и Nardus
stricta. Отмечено увеличение содержания P и Mg в мортмассе. При длительном выжигании отмеча-
ется небольшое подкисление почвы и снижение содержания Са, а также существенное снижение
содержания азота и интенсивности процессов его трансформации. В целом, полученные законо-
мерности сходны с таковыми, полученными при изучении пожаров в других травяных сообществах,
однако снижение содержания K при хроническом выжигании ранее не отмечалось.
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Пожары являются важным экологическим
фактором, оказывающим огромное влияние на
состав, структуру, функционирование и динами-
ку экосистем на всех континентах, кроме Антаркти-
ды (Bond, Wilgen, 1996; Bond et al., 2005). Хорошо
изучены пожары в лесных сообществах (напр.,
Peet, 1992; Gibson et al., 2016), но существенно
меньше известно о влиянии палов на сообщества
холодных биомов – тундр и высокогорий. Пожа-
ры в тундре были редким явлением до голоцена,
но затем их частота увеличилась, особенно в по-
следние 2000 лет (Higuera et al., 2011). Они могут
охватывать большие площади, например, в экс-
тремально сухой год один из наиболее сильных

пожаров на Аляске продолжался около трех меся-
цев, в результате выгорело более 100000 гектаров
тундры, средние потери углерода составили око-
ло 2 кг/м2 (Jones et al., 2009; Mack et al., 2011). По-
мимо прямого влияния на растительность и поч-
вы тундровых экосистем, пожары вызывают сни-
жение уровня вечной мерзлоты (протаивание) в
мерзлотных районах. Например, через 5 лет после
пожара на Аляске покрытие вечнозеленых ку-
старничков, мохообразных и лишайников было
резко сниженным, оно не восстановилось до кон-
троля и через 10 лет после выгорания. С другой
стороны, после пожара возросло покрытие Erio-
phorum vaginatum и Vaccinium uliginosum. После по-
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жара существенно увеличилась глубина протаи-
вания, однако при пышном развитии E. vaginatum
она восстановилась через 10 лет до контрольного
уровня (Narita et al., 2015).

В травяных сообществах Альп и Кавказа пожа-
ры также являются древними факторами, влияю-
щими на состав растительных сообществ и свой-
ства почв с миоцена, но наибольшей частоты по-
жары достигают в голоцене (Colombaroli et al.,
2010; Feurdean, Vasiliev, 2019).

Влияние палов на состав
и структуру травяных сообществ

Распространение пожара в значительной сте-
пени зависит от свойств растительного материла,
таких как его запас, влажность и выделение тепла
(Бахтиярова, 2018). Пожары в травяных сообще-
ствах обычно происходят при накоплении вето-
ши более 50 г/м2 при влажности ниже 30% (Bond,
Wilgen, 1996). В зависимости от жизненной фор-
мы, различные виды растений по-разному реаги-
руют на пожары. Большое значение для выжива-
ния и возобновления после огня имеет запас по-
чек и питательных веществ в подземных органах
и/или семян в почвах. Выделяют три стратегии
горения отдельных растений в экосистемах: 1) не-
горючесть, 2) быстрое воспламенение и прохож-
дение огня, 3) горение с высоким выделением
тепла. Травянистые растения обычно имеют вто-
рую стратегию и выживают за счет уцелевших по-
сле пожара почек (Pausas et al., 2017).

Во многих работах показано увеличение уча-
стия злаков, особенно корневищных, после по-
жаров в травяных сообществах. Злаки могут также
способствовать накоплению трудно разлагаемой
ветоши и увеличивать вероятность палов. Так,
для высокотравной прерии США показано, что
злаки увеличивают скорость распространения ог-
ня в сравнении с аналогичным по биомассе или
покрытию разнотравьем за счет возрастания тем-
пературы пламени вдвое выше по сравнению с
участками, имеющими сходную биомассу чисто-
го разнотравья (Wragg et al., 2018). Выжигание в
степных сообществах Северо-Восточного Китая
увеличивает биомассу злаков и снижает – разно-
травья (Huang et al., 2018).

В высокогорных сообществах пожары также
могут способствовать усилению роли злаков, что
наблюдается, например, на Тайване, где на высо-
когорных лугах после пожаров доминируют злаки
Miscanthus transmorrisonensis и Yushania niita-
kayamensis, играющие большую роль в защите
почв от эрозии (Lee et al., 2021). В Гималаях пожа-
ры ослабляют роль кустарников и усиливают роль
злаков (Paudel et al., 2020), что отмечается также и
для тундровых сообществ на Аляске (Holling-
sworth et al., 2021). В североамериканской пусты-

не Чиуауа пожары усиливают роль злаков и сни-
жают роль кустарников за счет перераспределе-
ния содержания C и N в почве между участками,
занятыми разными растениями (Wang et al., 2019).

Однако в других высокогорных регионах по-
жары могут поддерживать или даже увеличивать
участие кустарников, адаптированных к выжига-
нию (Beck et al., 1986; Camac et al., 2017). В ряде
альпийских сообществ пожары происходят регу-
лярно и не вызывают долговременных суще-
ственных изменений их состава и структуры (Wil-
liams et al., 2008; Suazo et al., 2018).

Отдельным важным аспектом влияния пожа-
ров в травяных сообществах является изменение
видового богатства (флористической насыщен-
ности) при разной частоте горения. Многочис-
ленные эксперименты дают противоречивые ре-
зультаты. Так, во влажных и сухих прериях в Се-
верной Каролине наибольшее видовое богатство
наблюдалось при ежегодном выжигании, в то
время как выжигание через 3–4 года снижало
флористическую насыщенность на площадках
различного размера (от 0.25 до 625 м2) (Wolf, Peet,
1980; Peet et al., 1983). В высокотравной прерии в
США прекращение выжигания приводило к по-
тере 50% видового разнообразия растений (Leach,
Givnish, 1996). На участках прерий в других реги-
онах наибольшее видовое разнообразие наблюда-
лось в условиях нечастого выжигания в сочетании
с выпасом бизонов, а наиболее низкое – на часто
выжигаемых склонах без выпаса. Частое выжига-
ние благоприятствовало доминированию С4-зла-
ков и подавлению С3-разнотравья (Collins, Cal-
abrese, 2012). В Европе периодическое выжигание
травяных сообществ используется для повыше-
ния видового разнообразия и контроля участия
нежелательных видов (Ryser et al., 1995; Valko
et al., 2014).

Влияние палов на продукцию
и содержание биогенов в растениях

Непосредственно после палов в травяных эко-
системах возрастает доступность элементов ми-
нерального питания для растений в почве, осо-
бенно Р и К, поэтому может повышаться продук-
ция и качество корма для скота (оно выше при
более высоком содержании элементов минераль-
ного питания в биомассе), с чем связано исполь-
зование палов в сельскохозяйственной практике
(Schulze et al., 2005). Например, в австралийских
кустарниковых сообществах (квонган) в ходе вос-
становления растений спустя 18 месяцев после
пожара наблюдалась аккумуляция в фитомассе K,
Ca, Mg и P, сопоставимая с их содержанием в золе.
Развивающиеся после пожара эфемеры содержа-
ли существенно больше Р, чем другие растения
(Pate, Dell, 1984). Выжигание может увеличить
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содержание биогенов в доминантах, переживших
пожар за счет поступления из золы недоминиру-
ющих видов растений, пострадавших от пожара.
Например, в пустыне Мохаве через 6 лет после
выжигания наблюдалось снижение покрытия ку-
старников на 86% и разнообразия на 42%. При
этом у доминантов Yucca brevifolia и Larrea triden-
tata возросло содержание N и Р в листьях, в том
числе и за счет гибели при пожарах многих конку-
рентов (Horn et al., 2015).

В то же время регулярное выжигание ведет к
значительным потерям биогенов (особенно азо-
та) и прогрессирующему обеднению почвы. Так,
растения на выжигаемых участках саванн Серен-
гети содержали меньше азота и фосфора в связи с
изменением состава растительных сообществ. На
выжигаемых участках увеличивалось участие
Themeda triandra, для которой характерно мень-
шее содержание элементов минерального пита-
ния в листьях, чем у других злаков (Anderson et al.,
2007а). В 40-летнем эксперименте в австралий-
ском лесу было показано, что выжигание раз в
4 года вызывает дефицит Р, а выжигание раз в
2 года – N в листьях, по сравнению с невыжигае-
мыми участками (Butler et al., 2019). Выжигание
прерий Техаса снижало надземную продукцию
уже в масштабе ближайших 4 месяцев после по-
жара, долговременно снижалась продукция раз-
нотравья (Hannusch et al., 2020).

Влияние палов на подземную
продукцию и свойства почвы

Пожары влияют и на продукцию тонких кор-
ней. В течение нескольких месяцев после пожара
она обычно увеличивается, а затем снижается до
исходного уровня. Так, в высокотравной прерии
Канзаса при 13-летнем ежегодном выжигании
увеличивалась общая биомасса тонких корней
(на 48%) и запас С в корнях (на 47%) по сравне-
нию с невыжигаемыми участками, при этом вы-
жигание снижало содержание азота в корнях на
15–25% (Kitchen et al., 2009). В лесных сообще-
ствах послепожарная динамика тонких корней
проявляется особенно ярко. В таежной сукцесси-
онной системе в Канаде биомасса тонких корней
возрастала с 3 до 94 лет после пожара, а затем сни-
жалась. Продукция и оборот корней увеличива-
лись от 3 к 11 годам, а затем снижались (Yuan,
Chen, 2012).

Изменение состава сообществ, а также дина-
мики надземной и подземной биомассы растений
после пожара во многом определяется изменени-
ем свойств почвы. Содержание в почве минераль-
ного азота кратковременно повышается (всплеск
минерализации отмирающих органов), а затем
снижается с значительными потерями общего
азота при частых пожарах (Goodridge et al., 2018;
Pellegrini et al., 2020).

В отличие от азота, содержание подвижных
форм фосфора в почве после пожара обычно ста-
бильно увеличивается за счет поступления с зо-
лой. Это было показано как для отдельных лес-
ных (Schaller et al., 2015) и травяных сообществ
(Reinhart et al., 2016), так и в результате обобщаю-
щего мета-анализа многих наблюдений (Butler
et al., 2018). Пожары также изменяют многие фи-
зические, химические и биологические свойства
почвы, такие как плотность, влагоемкость, струк-
тура, катионообменная способность, рН, содер-
жание C и N и состав микробных сообществ (Габ-
басова и др., 2019; Deng et al., 2020; McLauchlan
et al., 2020). Пожары имеют разнонаправленное
влияние на содержание органических веществ.
С одной стороны, выжигание ветоши, а иногда и
верхнего слоя почвы, создает более благоприят-
ные условия для разложения опада и вызывает
снижение содержания органических веществ в
почве, с другой – снятие лимитирования элемен-
тами минерального питания почвенных микро-
организмов и термическая трансформация ряда
органических соединений в почве повышают их
устойчивость к разложению (Pellegrini et al., 2022).

Таким образом, влияние пожаров на лесные,
степные и кустарниковые экосистемы изучалось
многими исследователями, что позволило уста-
новить основные закономерности изменения и
восстановления сообществ после воздействия ог-
ня. Но сведения о влиянии пожаров на высоко-
горные экосистемы немногочисленны и фраг-
ментарны, хотя даже в гумидных высокогорьях
Кавказа пожары – нередкое явление. Высокогор-
ные луга с доминированием плотнодерновинных
злаков, главным образом пестрой овсяницы Fes-
tuca varia Haenke, – удобный объект для изучения
изменения растительных сообществ и почв под
влиянием палов, поскольку они накапливают
большое количество сухой ветоши и выжигаются
в производственных целях. Они обладают наи-
большим набором признаков, характерных для
пирогенных экосистем. Эти луга занимают хоро-
шо прогреваемые склоны южных экспозиций с
умеренным накоплением снега зимой в субаль-
пийском и альпийском поясах гор. Они характе-
ризуются наибольшим накоплением ветоши:
надземная мортмасса может составлять около
900 г/м2 при втрое меньшей надземной биомассе
(Онипченко, 1990). На неиспользуемых лугах
процент отмерших, но не разложившихся стеблей
и листьев прошлых лет может достигать 70–72%,
тогда как на скашиваемых всего 25–30% (Гогина,
1961). Даже при однократном выжигании эти луга
изменяют свою структуру в связи с увеличением
численности побегов основного доминанта (Буш,
1940). В альпийском поясе Северо-Западного
Кавказа мы провели долговременный (22 года)
эксперимент с осенним выжиганием небольших
участков пестроовсяницевого луга. В задачи на-
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шей работы входило изучение изменения состава
растительного сообщества, видовой насыщенно-
сти (альфа-разнообразия), содержания элемен-
тов минерального питания и свойств почвы под
влиянием экспериментального выжигания вето-
ши, а также сравнение реакции на пожары аль-
пийского луга с таковой для экосистем других ти-
пов. Кроме того, мы исследовали изменение поч-
венных свойств после однократного естественного
пожара высокой интенсивности, который произо-
шел близ экспериментальных площадок осенью
2015 г.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Полевые исследования

Работа выполнена в Тебердинском нацио-
нальном парке (ТНП) (Карачаево-Черкесская
Республика) на северо-восточном отроге горы
Малая Хатипара, высота 2750–2800 м над ур. м.
Первые результаты эксперимента по выжиганию
были опубликованы в работе Т.Г. Елумеевой и
В.Г. Онипченко (2009).

Объект исследований – пестроовсяницевые
луга с доминированием плотнодерновинных зла-
ков овсяницы пестрой Festuca varia Haenke и бело-
уса торчащего Nardus stricta L. на территории
ТНП. В эксперименте с выжиганием было зало-
жено 10 площадок площадью 1 м2. Площадки на-
ходились на расстоянии 3–5 м друг от друга.
Вверх по склону располагались 5 контрольных
площадок, а ниже – 5 экспериментальных. На
каждой из площадок были отмечены алюминие-
вой проволокой по 3 квадрата 25 × 25 см, разме-
щавшиеся в одну линию поперек склона. Итого
было заложено 30 квадратов.

Эксперимент проведен с 1995 по 2016 год. Раз в
2 года ранней осенью (сентябрь) в сухую погоду
на экспериментальных площадках поджигали ве-
тошь на площади 1.5–2 м2. Последнее выжигание
проводили в 2015 г., т.е. всего выжигали 11 раз в
течение 23 лет. С 1994 по 2016 год на контрольных
и опытных квадратах ежегодно проводили под-
счет побегов всех видов сосудистых растений.
В анализ включены 13 видов, у которых среднее
по годам число побегов на вариант (т.е. суммарно
по всем 15 площадкам варианта) составляет более
15: Anthoxanthum odoratum, Anthemis cretica, Cam-
panula collina, Deschampsia flexuosa, Euphrasia ossica,
Festuca ovina, F. varia, Gentiana pyrenaica, Leontodon
hispidus, Minuartia aizoides, Nardus stricta, Veronica
gentianoides, Scorzonera cana (номенклатура по
В.Г. Онипченко и А.С. Зернову (2022)).

В 2016 г. была проведена оценка надземной
биомассы по видам и ветоши на каждом квадрате
методом укоса. Девять преобладающих по массе и
встречаемости видов (Antennaria dioica, Anthoxan-
thum odoratum, Campanula collina, Carex umbrosa,

Deschampsia flexuosa, Festuca ovina, F. varia, Gentia-
na pyrenaica, Nardus stricta) были отобраны для хи-
мического анализа.

Образцы горно-луговой почвы отбирали с по-
мощью бура диаметром 5 см с глубины 0–5 см, за-
тем, не позднее чем через 4 ч, доставляли в лабо-
раторию и замораживали.

В непосредственной близости к местам иссле-
дований на горе Малая Хатипара в экстремально
сухую осень 2015 г. произошел сильный пожар
при естественном возгорании (молния), затро-
нувший участки пестроовсяницевого луга. Мы
воспользовались этим случаем и в 2016 г. взяли по
10 почвенных проб на участках горения и сосед-
них контрольных участках, которые также были
проанализированы (однократное выжигание).

Лабораторные измерения

Собранные с каждого квадрата в конце поле-
вого эксперимента растения и ветошь высушива-
ли в сушильном шкафу при температуре 80°C 24 ч
и взвешивали. Затем образцы перемалывали в
вибрационной мельнице Retsch MM 200 и сжига-
ли мокрым озолением в печи для микроволновой
подготовки проб Milestone Ethos D. Концентра-
ции фосфора, калия, кальция и магния в расти-
тельном материале определяли на масс-спектро-
метре с индуктивно-связанной плазмой Agilent
ICP-MS 7500a.

После размораживания почвы производили
ручное удаление камней и корней из образцов с
полевой влажностью и далее определяли в них
следующие показатели:

1) Естественная влажность – весовым мето-
дом.

2) Содержание аммонийного азота  –
салицилат-нитропруссидным методом (Kandeer,
1996), а нитратного азота  – при восста-
новлении  до  на кадмиевой колонке и
последующим получении окрашенного азотсо-
единения при реакции с сульфаниламином и
N-(1-Нафтил)-этилендиамин дигидрохлоридом
(Dorich, Nelson, 1984). Минеральные (неоргани-
ческие) формы азота определяли колориметриче-
ски на спектрофотометре GENESYS 10UV. Экс-
тракцию осуществляли раствором 0.05 М K2SO4
при взбалтывании суспензии в течение 1 ч и соот-
ношении почвы к раствору – 1 : 5.

3) Содержание экстрагируемых форм азота
(Nэкстр) и органического углерода (Сорг-экстр) опре-
деляли на элементном жидкостном анализаторе
TOC-VCPN (Shimadzu).

4) Содержание экстрагируемого органического
азота (Nорг-экстр) рассчитывали по разности между

+
4(N-NH )

−
3(N-NO )

−
3NO −

2NO
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Nэкстр и суммой неорганических соединений

 + 

5) Содержание углерода (Cмикр) и азота (Nмикр)
микробной биомассы определяли методом фуми-
гации-экстракции (Brookes et al., 1985; Vance
et al., 1987).

6) Активность минерализации углерода и азота
определяли инкубированием почв при 22°C в те-
чение 21 сут в климатической камере SANYO
MIR-153. Минерализацию рассчитывали двумя
способами:

6.1) Nминер-минерализацию – как разницу со-
держания экстрагируемого азота неорганических
соединений  +  в почве после и
до инкубации;

6.2) Nорг-минерализацию – как разницу содер-
жания азота органических соединений (Nорг-экстр)
в почве после и до инкубации;

6.3) Сорг-минерализацию – как разницу содер-
жания экстрагируемого углерода органических со-
единений (Сорг-экстр) в почве после и до инкубации.

После высушивания образцов до воздушно-
сухого состояния почву просеивали через сито с
диаметром отверстий 2 мм и далее определяли:
1)  в почвенной суспензии – потенциомет-
рически на pH-метре HANNA pH213; 2) содержа-
ние подвижного фосфора (Pподв) и обменного ка-
лия по методу Кирсанова (ГОСТ Р 54650-2011)
(Pподв определяли колориметрически на спектро-
фотометре GENESYS 10UV, а обменный К – на
пламенном спектрофотометре LEKI FP-640);
3) обменные Ca и Mg – по ГОСТ 26487-85 с ана-
литическим окончанием на атомно-адсорбцион-
ном спектрофотометре UNICAM 929.

Статистическая обработка

Значимость отличий между вариантами по хи-
мическому составу, биомассе растений и массе
ветоши оценивали по t-критерию Стьюдента, ес-
ли распределение не отличалось от нормального,
или по непараметрическому критерию Манна–
Уитни (для фитомассы и свойств почвы) и парно-
му критерию Вилкоксона (для химического со-
става растений). Для 13 видов растений значи-
мость изменения численности по годам в каждом
варианте оценили с помощью регрессионных мо-
делей по методу генерализованных наименьших
квадратов с учетом автокорреляции первого по-
рядка (corAR1). Чтобы выяснить, отличаются ли
регрессионные коэффициенты в эксперименте и
в контроле, анализировали две регрессионные
модели, из которых одна модель включала поряд-
ковый номер года, вариант и условие взаимодей-
ствия между ними, а вторая – только год и вариант.

( +
4N-NH )−

3N-NO .

( +
4N-NH )−

3N-NO

2H OpН

Значимость различий между моделями оценили по
отношению логарифмов функции максимально-
го правдоподобия. Анализ был проведен в пакете
nlme в статистической среде R (Pinheiro et al.,
2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Изменение структуры фитоценоза

при длительном выжигании
Всего на экспериментальных участках пестро-

овсяницевого луга было встречено 42 вида сосу-
дистых растений, относящиеся к 16 семействам, а
также мхи и лишайники. На контрольных участ-
ках отмечено 28 видов сосудистых растений. Фло-
ристическая насыщенность (среднее число видов
на площадке 25 × 25 см) в контроле практически
не менялась за 23 года наблюдений, оставаясь на
уровне около 9 видов (1994 г.: 8.9 ± 1.4; 2016 г.:
8.5 ± 1.2 – среднее и его ошибка здесь и далее)
(рис. 1). В то же время на выжигаемых участках
она исходно была ниже, чем в контроле, мало ме-
нялась в течение первых 8 лет наблюдений, резко
снизилась в засушливый 2002 г., а затем повыша-
лась до конца периода наблюдений, почти вдвое
превысив начальные показатели и значимо пре-
вышая показатели в контроле (1994 г.: 6.5 ± 0.7;
2016 г.: 12.5 ± 1.0).

Выжигание положительно влияло на числен-
ность 6 видов из 13 изученных: Anthemis cretica,
Campanula collina, Deschampsia flexuosa, Festuca ovina,
Nardus stricta, Veronica gentianoides (рис. 2, табл. 1).
У A. cretica, C. collina и D. flexuosa положительные
тренды наблюдались и в естественной динамике,
но при выжигании численность возрастала быст-
рее (табл. 1). У F. ovina, N. stricta и V. gentianoides в
контроле численность незначимо снижалась, а в
опыте – повышалась, в результате чего разница в
углах наклона линий регрессии оказалась значи-
мой. Также следует отметить появление 12 новых
видов, тогда как 5 видов (Festuca brunnescens, An-
themis marschalliana, Eritrichium caucasicum, Myosotis
alpestris и Senecio aurantiacus) полностью исчезли с
выжигаемых участков.

Запасы различных фракций надземной фито-
массы значимо снизились после долговременно-
го выжигания по сравнению с контролем (кроме
лишайников, роль которых незначительна). Так,
биомасса сосудистых растений снизилась с 225 ± 17
до 110 ± 11 г/м2, запасы ветоши (мортмасса) – с
752 ± 135 до 148 ± 21 г/м2, общая фитомасса (био-
масса + мортмасса) – с 949 ± 137 до 266 ± 31 г/м2

(табл. 2). Мохообразные имели невысокое уча-
стие, но их масса значимо снизилась при выжига-
нии (c 18 ± 6 до 2 ± 1 г/м2).

Среди функциональных групп сосудистых
растений также произошли существенные изме-
нения, связанные со значимым снижением доли
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Рис. 1. Динамика изменения флористической насыщенности (альфа-разнообразие, среднее число видов на площадку
25 × 25 см и ошибка среднего, n = 15) на участках с многократным выжиганием ветоши и в контроле за 23 года экспе-
римента.
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Рис. 2. Численность побегов отдельных видов растений по годам. Линия тренда в контроле обозначена пунктиром, а
в опыте (многократное выжигание) – сплошной линией. Черными точками обозначено число побегов вида на опыт-
ных участках, белыми – на контрольных.
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злаков в надземной биомассе (с 88 до 51%) и по-
вышением доли разнотравья (с 9 до 46%). Участие
осок не изменилось. Отмечено значимое увеличе-
ние биомассы для трех видов разнотравья – Cam-

panula collina (с 0.5 до 6.3 г/м2), Ranunculus oreoph-

ilus (с 0.04 до 2.1 г/м2) и Veronica gentianoides (с 0.8
до 5.4 г/м2). Доминирующие виды злаков резко
(хотя и с пограничной значимостью; табл. 2) сни-
зили свое участие: Festuca varia – cо 114 до 21 г/м2,
Nardus stricta – c 69 до 21 г/м2. Эти конечные ре-
зультаты хорошо согласуются с динамикой чис-
ленности побегов, изученной в ходе эксперимента.
Лишь биомасса N. stricta снижалась на фоне уве-

личения численности побегов, что связано с
уменьшением размеров побегов при выжигании.

Изменение химического состава растений

Содержание P, K, Ca, Mg в надземной биомассе
9 видов растений на контрольных и опытных пло-
щадках в конце эксперимента различалось незна-
чительно. Для P, K и Са отмечается тенденция к
снижению содержания на площадках выжигания
(среднее содержание по видам Р 1760 ± 176 и
1540 ± 86 мг/кг, K 15300 ± 1900 и 12700 ± 1900 мг/кг,
Са 9300 ± 2130 и 7510 ± 173 мг/кг, контроль и вы-
жигание соответственно, среднее и ошибка, р > 0.05,

Таблица 1. Параметры генерализованных линейных моделей (коэффициенты (B) и стандартные ошибки (StE B))
разногодичной динамики численности побегов и результаты попарного сравнения моделей (контроль и опыт с
учетом и без учета взаимодействия между фактором времени и вариантом эксперимента многократного выжи-
гания)

Примечание. Значимые коэффициенты и различия между моделями (углами наклона регрессионных прямых) выделены по-
лужирным шрифтом. L-ratio – отношение логарифмов функций максимального правдоподобия. p – уровень значимости.

Вид Вариант
Регрессионные коэффициенты

по годам
Результаты сравнения 

моделей

B StE B p L-ratio p

Злаки
Anthoxanthum odoratum Контроль

Опыт
3.25
8.99

3.79
10.29

0.401
0.392

3.05 0.081

Deschampsia flexuosa Контроль
Опыт

6.52
19.17

2.51
5.05

0.017
0.001

7.04 0.008

Festuca ovina Контроль
Опыт

–3.56
4.51

2.14
2.87

0.111
0.131

5.84 0.016

Festuca varia Контроль
Опыт

23.04
5.59

26.97
8.73

0.403
0.529

0.61 0.433

Nardus stricta Контроль
Опыт

–54.0
30.2

55.4
19.2

0.341
0.131

8.44 0.004

Разнотравье
Anthemis cretica Контроль

Опыт
0.62
5.42

0.26
1.37

0.029
<0.001

12.61 <0.001

Campanula collina Контроль
Опыт

1.60
6.12

0.60
0.37

0.015
<0.001

21.81 <0.001

Euphrasia ossica Контроль
Опыт

4.00
3.68

4.49
8.25

0.384
0.660

0.001 0.977

Gentiana pyrenaica Контроль
Опыт

1.01
5.67

0.73
4.67

0.182
0.238

3.18 0.074

Leontodon hispidus Контроль
Опыт

–4.03
–0.83

2.24
1.22

0.086
0.505

2.35 0.126

Minuartia aizoides Контроль
Опыт

–6.87
12.27

3.85
34.15

0.088
0.723

2.26 0.133

Scorzonera cana Контроль
Опыт

–0.44
0.91

0.48
1.10

0.366
0.419

3.31 0.069

Veronica gentianoides Контроль
Опыт

–0.37
4.86

0.38
0.35

0.335
<0.001

34.27 <0.001
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различия не значимы). Среднее содержание Mg
было очень сходным в растениях в контроле и
опыте (2940 ± 630 и 3380 ± 960 мг/кг, контроль и
выжигание соответственно).

Содержание изученных элементов в мортмас-
се изменилось незначительно. Значимо увеличи-
лось содержание Р (828 ± 39 и 979 ± 71 мг/кг, кон-
троль и выжигание соответственно, p = 0.043,
парный критерий Вилкоксона). Отмечена тен-
денция к увеличению содержания Mg в мортмассе
(1480 ± 130 и 2170 ± 350 мг/кг, контроль и выжи-
гание соответственно, p = 0.084, t-тест). Содержа-
ние Са и К значимо не изменилось.

Содержание Р в растениях значимо не измени-
лось, для доминанта Nardus stricta отмечено по-
граничное по значимости увеличение содержа-
ния Р при выжигании (1374 ± 45 и 1512 ± 50 мг/кг,
контроль и выжигание соответственно, t-тест, p =

= 0.075). У многих изученных видов после выжи-
гания снизилось содержание К, для трех видов
отмечено практически значимое снижение:
Anthoxanthum odoratum (18600 ± 1500 и 14700 ±
± 700 мг/кг, контроль и опыт, t-тест, p = 0.051),
Festuca varia (13400 ± 700 и 9300 ± 370 мг/кг, t-тест,
p = 0.006), N. stricta (10900 ± 700 и 8300 ± 330 мг/кг,
t-тест, p = 0.014). Содержание Са изменялось не-
значительно, для N. stricta отмечено пограничное
увеличение после пожаров (4060 ± 230 и 4770 ±
± 390 мг/кг, контроль и выжигание соответствен-
но, p = 0.080, парный критерий Вилкоксона). Со-
держание Mg после длительного выжигания уве-
личилось у многих видов, значимые различия по-
лучены для доминирующих злаков – F. varia (1240 ±
± 60 и 1570 ± 60 мг/кг, контроль и выжигание,
t-тест, p = 0.002) и N. stricta (1390 ± 90 и 1900 ±
± 220 мг/кг, p = 0.043, парный критерий Вилкок-
сона).

Таблица 2. Надземная биомасса массовых видов сосудистых растений, мхов, лишайников и масса ветоши на
контрольных и опытных участках многократного выжигания (г/м2, сухой массы, р – уровень значимости разли-
чий опыта и контроля, n = 15)

Примечание. Жирным шрифтом отмечены значимые изменения после выжигания (U-критерий Манна–Уитни, p < 0.05).

Вид Выжигание Контроль
p

среднее стандартная 
ошибка среднее стандартная 

ошибка

Anthoxanthum odoratum 7.00 1.30 4.11 0.89 0.115
Deschampsia flexuosa 7.98 7.34 5.73 3.15 0.836
Festuca ovina 3.93 1.08 7.85 3.07 0.844
Festuca varia 21.2 8.9 113.7 31.7 0.056
Nardus stricta 21.5 6.4 68.9 17.2 0.078
Carex umbrosa 1.46 0.92 5.70 1.89 0.089
Antennaria dioica 5.81 3.16 0.89 0.62 0.648
Anthemis cretica 4.67 2.24 1.87 1.60 0.199
Campanula collina 6.26 2.23 0.47 0.19 0.031
Campanula tridentata 2.81 1.43 0.22 0.16 0.443
Gentiana pyrenaica 2.90 1.74 3.73 1.93 0.836
Ranunculus oreophilus 2.06 0.89 0.04 0.03 0.017
Scorzonera cana 1.22 0.32 0.74 0.27 0.254
Vaccinium vitis-idaea 0.31 0.22 7.80 4.62 0.191
Veronica gentianoides 5.40 2.20 0.77 0.57 0.029
Viola altaica 0.08 0.05 0.45 0.26 0.590
Всего сосудистые 110.3 10.8 224.7 17.1 0.000
Мохообразные 2.24 0.71 17.76 6.12 0.011
Лишайники 5.86 3.31 4.53 2.94 1.000
Ветошь 148 21 752 135 0.009
Фитомасса 266 31 949 137 0.001
Доля злаков, % 51.0 5.0 88.3 3.6 0.000
Доля разнотравья, % 46.2 5.1 8.8 3.0 0.000
Доля осок, % 2.7 1.4 2.8 1.0 0.512
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Изменение почвенных свойств

В случае однократного выжигания раститель-
ного покрова наблюдалось существенное измене-
ние свойств почвы (табл. 3). При этом значимо
возрастало (в 2 раза) содержание Pподв и Ca и в
1.5 раза – Mg. Cодержание экстрагируемого угле-
рода и микробного углерода в почве, напротив,
снижалось в 1.5 раза, а также происходило накоп-
ление легкодоступных для микробов минераль-
ных форм азота в почве – в 1.3 раза аммонийных
(p = 0.105) и в 2.5 раза нитратных (p = 0.063).

При длительном многократном выжигании
ветоши свойства почвы в контрольном и опыт-
ном вариантах практически не отличаются. От-
сутствие ветоши при низкой интенсивности осад-
ков усиливает промывной водный режим, поэтому
на выжигаемых участках наблюдается даже тен-
денция к потере элементов минерального пита-
ния. Это выражается в снижении содержания (на
15%) обменных форм Ca (p = 0.041) и K (p = 0.106),
а также в небольшом подкислении почвы 
снижается с 4.43 до 4.32; p = 0.061). В наибольшей
степени снижается содержание Nорг-экстр в 1.5 раза
(p = 0.011), в результате чего возрастает соотноше-
ние C : Nорг-экстр (p < 0.001). Последнее косвенно
свидетельствует о деградации органического ве-

(
2H Oр Н

щества почвы, вероятной причиной которой мо-
жет быть потеря азота при выгорании.

При многолетнем выжигании также наблюда-
ется значимое снижение интенсивности Nорг-ми-
нерализации практически до нулевого уровня,
как и при однократном. То есть микробная актив-
ность трансформации азота снижается. Однако
при длительном выжигании не наблюдается сни-
жения Смикр. Это можно объяснить адаптацией
микробного сообщества к длительной стрессовой
нагрузке, в том числе, вероятно, и за счет измене-
ния его структуры.

ОБСУЖДЕНИЕ

В ходе длительного периодического выжига-
ния ветоши произошли существенные изменения
состава и структуры пестроовсяницевого луга:
уменьшились запасы мортмассы и живой биомас-
сы сосудистых растений, уменьшилось участие до-
минирующих видов злаков и увеличилось – разно-
травья, прогрессивно возрастало видовое богатство
(флористическая насыщенность) эксперимен-
тальных площадок.

Уменьшение надземной продукции после по-
жаров отмечалось и в растительных сообществах,

Таблица 3. Свойства горно-луговой почвы после выжигания в сравнении с контролем на пестроовсяницевом лу-
гу (р – уровень значимости различий опыта и контроля)

Примечание. Показаны средние значения ± ошибка среднего. Жирным шрифтом отмечены значимые изменения после вы-
жигания (U-критерий Манна–Уитни, p < 0.05).

Показатель
Однократное выжигание, n = 10 Многократное выжигание, n = 15

контроль опыт р контроль опыт р

Влажность (объемные %) 40.2 ± 3.1 45.2 ± 5.4 0.684 57.3 ± 4.0 50.4 ± 3.7 0.412

4.50 ± 0.06 4.66 ± 0.13 0.684 4.43 ± 0.03 4.32 ± 0.04 0.061

Pподв, мг/кг 12.0 ± 1.2 36.4 ± 7.7 <0.001 9.7 ± 1.1 8.0 ± 0.6 0.539
К, мг/кг 10.1 ± 0.1 10.3 ± 0.8 0.529 10.2 ± 0.8 9.9 ± 0.5 0.106
Са, мг/кг 90.7 ± 0.9 151 ± 23 0.052 80.6 ± 4.6 70.2 ± 4.2 0.041
Mg, мг/кг 20.3 ± 0.3 30.6 ± 3.6 0.015 20.04 ± 1.0 10.80 ± 0.8 0.202
Сорг-экстр, мг/кг 423 ± 38 319 ± 23 0.052 231 ± 11 242 ± 17 0.624
Nорг-экстр, мг/кг 56.2 ± 7.8 68.1 ± 7.7 0.393 46.0 ± 3.5 32.2 ± 2.6 0.011
С : Nорг-экстр 9.0 ± 1.5 5.2 ± 0.6 0.043 5.3 ± 0.3 8.0 ± 0.7 0.000
N-NO3, мг/кг 0.06 ± 0.02 0.15 ± 0.04 0.063 0.12 ± 0.11 0.02 ± 0.01 0.967
N-NH4, мг/кг 1.27 ± 0.14 1.63 ± 0.10 0.105 1.10 ± 0.08 0.80 ± 0.09 0.161
Смикр, мг/кг 2820 ± 320 1870 ± 200 0.029 2190 ± 180 2390 ± 147 0.486
Nмикр, мг/кг 205 ± 25 176 ± 29 0.353 250 ± 21 207 ± 10 0.106
С : Nмикр 14.4 ± 1.2 11.9 ± 1.3 0.218 8.8 ± 0.2 11.5 ± 0.4 0.000
Cорг-минерализация, мг/кг/сут –14.61 ± 2.18 –9.01 ± 1.63 0.075 –3.41 ± 0.88 –6.07 ± 0.95 0.250
Nорг-минерализация, мг/кг/сут –1.70 ± 0.33 0.25 ± 0.48 0.007 3.09 ± 0.71 –0.02 ± 0.21 0.000
Nминер-минерализация, мг/кг/сут 0.01 ± 0.01 0.08 ± 0.03 0.105 0.13 ± 0.03 0.07 ± 0.01 0.137

2H OpН
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ранее не испытывавших воздействие огня, таких
как высокогорные луга в Новой Зеландии. Выжи-
гание здесь приводит к быстрой деградации этих
сообществ, потере большого количества биомас-
сы и биогенов (Mark, 1994). Повторяющиеся па-
лы в заповедной мелкодерновинной степи в Ха-
касии также препятствуют естественному ходу
восстановления растительности и замедляют рост
надземной фитомассы (Кандалова, 2009).

Многолетние представители разнотравья Ra-
nunculus oreophilus, Campanula collina, Veronica gen-
tianoides увеличили свое участие после периоди-
ческого выжигания. Это может быть связано с на-
коплением органических веществ и элементов
минерального питания в подземных органах – кор-
нях и корневищах. Так, для V. gentianoides характер-
но относительно глубокое расположение корне-
вищ (2.5–3 см) (Семенова-Тян-Шанская, 1948),
что способствует переживанию кратковременно-
го воздействия высоких температур. Наличие
ползучих корневищ у C. collina может способство-
вать активному зарастанию выгоревших участ-
ков. Кроме того, в экспериментах по удалению
доминанта Festuca varia показано, что у этих видов
высока способность к семенному возобновлению
(Елумеева, 2004).

В целом, возрастание роли разнотравья после
выжигания, уничтожившего ветошь, отмечается
рядом авторов. Например, Д.Ф. Федюнькин (1953)
показал, что урожайность разнотравья на выго-
ревших участках лесостепного Зауралья выше,
чем в контроле, в 2 раза. В экспериментах при од-
новременном воздействии пожара и засухи в вы-
сокотравной прерии Канзаса наблюдается резкое
сокращение покрытия злаков на 80%, увеличение
покрытия разнотравья на 50% и увеличение раз-
нообразия растений (Ratajczak et al., 2019). А Бонд
(Bond, 2016) обращает внимание на то, что долго-
временная защита от пожара ведет к выпадению
многих представителей многолетних двудольных
за счет затенения. Таким образом, подавление до-
минантов при выжигании дает возможность раз-
виваться недоминантным видам, в частности раз-
нотравью, и способствует появлению новых ви-
дов, что подтверждается рядом других авторов
(Сулейманова, 2012; Уфимцев и др., 2013).

Вследствие регулярного осеннего выжигания
ветоши ее масса сокращается. Аналогичные дан-
ные получены в высокогорных степных пастби-
щах Восточной Анатолии (Турция), где также на-
блюдалось снижение массы подстилки после по-
жара и ее последующее восстановление до уровня
контрольных участков в течение двух последую-
щих лет (Gullap et al., 2018).

Возрастание флористической насыщенности
при выжигании в изученном сообществе продол-
жило общую тенденцию, отмеченную в первые
годы данного эксперимента (Елумеева, Онипченко,

2009). Поддержание высокой флористической на-
сыщенности при большой частоте пожаров отме-
чается во многих исследованиях (Wolf, Peet, 1980;
Peet et al., 1983).

Длительное выжигание существенно не изме-
нило среднее содержание минеральных элемен-
тов (P, Ca, Mg) в надземной биомассе большин-
ства изученных видов, лишь содержание K сни-
жалось у ряда видов, в то время как для Mg
отмечено увеличение содержания у Festuca varia и
Nardus stricta, а N. stricta показал также погранич-
ное по уровню значимости увеличение содержа-
ния Ca и P. В мортмассе также увеличилось со-
держание P и Mg. Эти данные говорят о том, что
растения имеют довольно постоянное содержа-
ние элементов минерального питания, на кото-
рые пожар влияет через прогрессирующее обед-
нение почв азотом и обогащение фосфором. Но
поскольку отношение N : P в растениях довольно
консервативно, оно слабо меняется после пожа-
ров, несмотря на снижение доступного азота и
увеличение доступного фосфора (Lü et al., 2017),
также может происходить и общее снижение со-
держания обоих элементов (Anderson et al.,
2007b). Поэтому некоторое увеличение содержа-
ния Р в растениях и ветоши после пожаров в на-
шем эксперименте хорошо согласуется с данны-
ми других авторов. Снижение содержания К у ря-
да видов после выжигания в нашем эксперименте
получено впервые, в других работах отмечалось
увеличение содержания этого элемента (Pate,
Dell, 1984; Schulze et al., 2005). Возможно, такое
снижение содержания K связано с более напря-
женным водным режимом растений на участках
выжигания, где не покрытая ветошью почва мо-
жет быстрее высыхать, хотя однократное измере-
ние влажности в наших условиях этого не под-
твердило.

В нашем эксперименте отмечено небольшое
подкисление почвы и снижение содержания об-
менного Са, а также снижение содержания азота
и интенсивности процессов трансформации его
соединений.

Подкисление почвы и снижение Са можно
объяснить снижением участия и, соответственно,
корневой активности плотнодерновинных зла-
ков. Как показали наши ранние эксперименты
(Onipchenko et al., 2001), Festuca varia в монокуль-
туре увеличивает содержание обменных основа-
ний, включая Са, в верхнем горизонте почвы за
счет его мобилизации. Также возрастание кис-
лотности почвы после пожара может быть обу-
словлено вымыванием зольных элементов из
почвы (Potthast et al., 2017) и снижением поступ-
ления органического вещества из опада (Dai et al.,
2021).

При однократном сильном пожаре свойства
почв на следующий год изменились довольно су-
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щественно, снизилось содержание экстрагируе-
мого углерода и микробного углерода. На осно-
вании этого можно предположить, что высво-
бождение зольных элементов может в некоторой
степени происходить как за счет окисления ор-
ганического вещества почвы, так и лизиса мик-
робных клеток. Снижение интенсивности Nорг-
минерализации можно трактовать как признак
ингибирования микробной активности в почве.
Кроме повреждения микробных клеток в резуль-
тате термического воздействия можно также
предположить, что деструкция азотсодержащих
органических соединений может быть замедлена
по принципу обратной связи (снижение минера-
лизации органического вещества при накопле-
нии легкодоступных для микробов минеральных
форм азота в почве).

При проведении регулярного выжигания вето-
ши ее накопления в большом количестве не про-
исходит и, следовательно, интенсивность пожара
может быть существенно ниже, чем при одно-
кратном сильном пожаре. Почва является кон-
сервативным образованием, для существенного
изменения свойств которого требуется сильное
воздействие. Кроме этого, почва способна к под-
держанию гомеостаза, т.е. после прекращения
воздействия свойства довольно быстро могут вос-
станавливаться. Таким образом, многолетнее, но
слабое воздействие на почву может влиять на ряд
ее свойств в меньшей степени, чем однократное,
но недавнее и сильное.

Снижение содержания различных форм азота –
типичное явление при регулярном выжигании в
естественных сообществах, связанное с прогрес-
сирующими потерями азотных соединений при
повторяющихся пожарах. Такое снижение содер-
жания азота при длительных периодических вы-
жиганиях отмечено для многих сообществ (Go-
odridge et al., 2018; Pellegrini et al., 2020). Мы не на-
блюдали значимого увеличения содержания
подвижного Р в почве после долговременного вы-
жигания, однако сильный однократный пожар
увеличил его содержание, что было отмечено в ря-
де исследований (Schaller et al., 2015; Reinhart et al.,
2016; Butler et al., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

После долговременного выжигания ветоши
состав фитоценоза пестроовсяницевого луга су-
щественно изменяется. Резко снижаются запасы
ветоши, надземная биомасса сосудистых расте-
ний, участие доминантов. В надземной биомассе
резко снижается доля злаков и увеличивается до-
ля разнотравья. Для Anthemis cretica, Campanula
collina, Deschampsia flexuosa, Festuca ovina, Nardus
stricta и Veronica gentianoides отмечено значимое
увеличение числа побегов при выжигании.

В ходе эксперимента прогрессивно увеличива-
лось альфа-разнообразие (флористическая насы-
щенность, среднее число видов сосудистых расте-
ний на площадках). Через 23 года эксперимента
альфа-разнообразие примерно вдвое превышало
исходное и значимо превышало показатели в
контроле.

Длительное выжигание существенно не изме-
нило среднее содержание минеральных элемен-
тов (P, Ca, Mg) в надземной биомассе большин-
ства изученных видов, лишь содержание K сни-
жалось у ряда видов, в то время как для Mg
отмечено увеличение содержания у Festuca varia и
Nardus stricta, а N. stricta показал также погранич-
ное увеличение содержания Ca и P. В мортмассе
также увеличилось содержание P и Mg.

При однократном выжигании наблюдалось
существенное изменение свойств почвы – воз-
растание содержания Pподв, Ca и Mg, происходило
накопление минеральных форм азота, но содер-
жание экстрагируемого углерода и микробного
углерода, напротив, снижалось. При длительном
выжигании отмечается небольшое подкисление
почвы и снижение содержания Са, а также суще-
ственное снижение содержания азота и интен-
сивности процессов его трансформации.
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of the Northwestern Caucasus
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Fires play an important role in structure and function of terrestrial ecosystems, but their long-term impact on
the composition and structure of plant communities in humid high mountain regions remains almost not
studied. At the most dry alpine grasslands, dominated by a dense-tussock grass Festuca varia, with substantial
accumulation of non-decomposed litter, the 23-years long experiment with regular (every two years) litter
burning was established. The composition of plant community changed significantly. The mortmass (mass of
litter), aboveground vascular plant biomass and relative abundance of dominants decreased substantially. In
aboveground biomass the proportion of grasses decreased and that of forbs increased. The shoot numbers of
Anthemis cretica, Campanula collina, Deschampsia flexuosa, Festuca ovina, Nardus stricta, and Veronica gen-
tianoides increased after burning. Two-fold increase of alpha-diversity of vascular plants was observed on
plots with burning treatment, it was twice as high as initial value, and was significantly higher than the values
in the control plots. Long-term burning did not substantially change mean P, Ca and Mg content in the bio-
mass of the most of studied species, only K content decreased in some species, while Mg content increased
in Festuca varia and Nardus stricta. The increase of P and Mg content in the mortmass was observed. During
long-term burning, weak soil acidification and the decrease of Ca content, as well as strong decrease of nitro-
gen content and the intensity of nitrogen transformation processes were observed. Generally, the observed
patterns were similar to those in other studied herb communities, however, the decrease of K content during
the regular burning was not reported earlier.
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