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Введение

Степи Сибири характеризуются низкими запасами надземной 
фитомассы, что связано с неблагоприятными климатическими 
условиями, н, отчасти, с широким развитием пастбищной дигрессии. 
Экологические особенности территории способствовали развитию 
ксероморфных черт у степных растений. Особенно резкое прояв­
ление контрастности климата и разнообразия местообитаний, 
связанное с расчлененностью рельефа, имеет место в Тыве, располо­
женной в самом центре Азиатского материка, что обусловило не 
только самобытность ее флоры и распределения растительности, но 
и наложило отпечаток на экологию отдельных видов. Интенсивное 
использование степных массивов в качестве естественных кормовых 
угодий приводит к широкому развитию пастбищной дигрессии, при 
которой упрощается структура сообществ, снижается их продуктив­
ность и видовое разнообразие. Поэтому важное значение имеет 
разработка теоретических основ устойчивости степных экосистем 
к воздействию антропогенного фактора. Частью этой большой задачи 
является изучение повторного отрастания растений после их скаши­
вания (отавности) в условиях эксперимента в природной среде и 
выявление механизмов устойчивости отдельных видов растений к 
пастбищной нагрузке.

В монографии представлен комплексный анапиз повторного 
отрастания растений, при этом сопряженно рассмотрены эколого- 
физиологическис характеристики и особенности формирования 
надземной фито массы. Дана анатомо-биологическая характеристика 
воздействия усиленного выпаса на степные растения и проведено 
сопоставление влияния пастбищной нагрузки и многократного 
срезания надземной массы. Обобщение полученных материалов 
позволило выявить направленность изменений приспособительных 
свойств растений к воздействию антропогенного фактора в экстре* 
мальных климатических условиях.



Глава 1

Природно-климатические условия 

Центральной Тывы

1.1. Рельеф

Республика Тыва расположена на юге Средней Сибири, в самом 
центре Азиатского материка, на территории, являющейся рубежом 
мирового водораздела между бассейном Северного Ледовитого 
океана (Енисей) и бессточной областью Центральной Азии. По харак­
теру природных условий она относится к Алтае-Саянской горной 
области и частично к котловине бессточных озер Северной Монго­
лии. Географическое положение Тывы в Центрально-Азиатском 
экстраконтинентальном секторе Палеарктики (Лавренко и др., 1988) 
определяют исключительную контрастность природных особен­
ностей, представляющих переплетение ландшафтных элементов 
Сибири и Центральной Азии, сочетающих молодые и древние формы 
рельефа (Зятъкова, 1969). Для Тывы характерны высокие горные 
хребты и нагорья, а также межгорные впадины, возникшие в 
результате неотектонических движений. Особенности рельефа 
котловин связаны с ярусностыо и мозаичностью строения, с неболь­
шой мощностью рыхлых отложений разного генезиса при макси­
мальном накоплении на склоновых образованиях (Миляева, 1982). 
Наиболее крупная из впадин — Центральнотувинская депрессия. Она 
протянулась почти в широтном направлении между Западным Саяном 
и хр.Танну-Ола, на востоке — между хребтами акад. Обручева и 
Сангилен, а на западе замыкается Шапшальским хребтом и состоит 
из нескольких котловин различных размеров, разделенных неболь­
шими горными хребтами и массивами. Это Хемчикская, Чаахольская, 
Торгалык-Шагонарская и Улуг-Хемская котловины (Кушев, 1957).

Исследования проводились в Улут-Хемской котловине в цент­
ральной части Тывы. С севера она ограничивается склонами хр.Бура, 
восточная граница проходит по рекам Бурен и Шурмак. На юге 
котловины возвышается северный уступ хребта Восточный Танну- 
Ола, а на западе примыкают окраины возвышенности Берт-Даг. 
Абсолютные высоты дна котловины составляют 550-700 м. Характер 
рельефа — увалисто-равнинный, развивающийся на полого залега­
ющей юрской континентальной осадочной толще (грубозернистые 
песчаники, конгломераты и глинистые сланцы). Окраинные части



котловины слагаются средкепалеозойскими, более дислоцирован­
ными осадочными толщами, а в восточной ее части — гранитами. 
В центре котловины развиты барханные пески, встречаются соленые 

и пресные озера.

1.2- Климат

Климат Тывы резко континентальный, с большой амплитудой 
абсолютных и суточных температур, что обусловлено ее географи­
ческим положением, связанным с большим удалением от морей и 
океанов, резкой рассеченностью рельефа и окружением основной 
территории высокими горными хребтами, оказывающими значи­
тельное воздействие на распределение влаги (Ефимцев, 1957).

Наибольшей Континентальностью, меньшим увлажнением почвы 
и особенно выраженной сухостью воздуха отличается пояс низ- 
когорья. Среднегодовое количество осадков в котловинах составляет 
200-230 мм, увеличиваясь до 300 мм по их окраинам, причем выпа­
дают они крайне неравномерно как по месяцам, так и по отдельным 
годам, следствием чего бывают частые весенние и летние засухи. 
Годовые амплитуды абсолютных температур достигают 95е С. 
Безморозный период длится в среднем от 95 до 120 дней, сумма 
положительных температур составляет 1200°-1800°С, отмечается 
большая продолжительность солнечного сияния.

Рассмотрим характеристику климатических сезонов стегёных 
котловин Тывы как экологического фона для вегетации растений.

Зима устанавливается обычно в первой половине ноября и 
продолжается в среднем до начала второй декады апреля. Вследствие 
сильных инверсий зимы суровые и холодные, как правило, без 
оттепелей. Среднемесячная температура января -30°...~33°С, в 
наиболее холодные дни она нередко опускается до -50° С и ниже. 
Снежный покров незначительный, всего 10-20 см, редко достигает 
30 см к концу зимы, поэтому при очень сильных морозах почва 
промерзает на значительную глубину и медленно оттаивает весной.

Весна наступает во второй половине апреля и продолжается до 
середины мая. Она характеризуется быстрым нарастанием тепла, 
значительными суточными колебаниями температур. Снежный 
покров сходит быстро и до того, как почва успевает оттаять, поэтому 
она получает очень мало влаги за счет таяния снега. Осадки в виде 
дождя в ап реле-мае выпадают крайне неравномерно и в малом 
количестве. В мае отмечается самая низкая ачажность воздуха 
42-55%, при минимуме 8-10%. Несмотря на сравнительно ранний



переход среднесуточных температур через 5° и 10°С, нормальный 
тепловой режим для вегетации обычно не наступает из-за частых 
заморозков.

Лето солнечное, жаркое. Оно длится со второй половины мая до 
середины сентября. Среднемесячная температура июля достигает 
19°-20"С, максимальные температуры во все летние месяцы превы­
шают 30° С. Вследствие слабой циркуляции воздуха в котловинах 
днем они сильно нагреваются, а ночью охлаждаются холодными 
воздушными массами, стекающими со склонов. В это время выпадает 
60-65% годового количества осадков, но они очень неравномерны, 
максимальнее количество приходится на июль, обильные дожди июля 
и августа часто носят ливневый характер.

Весной, летом  ̂изредка осенью в котловинах» особенно в Улут* 
Хемской, наблюдаются сильные ветры, которые поднимают клубы 
пыли и мелкого песка.

Осень короткая — с конца первой декады сентября до начала 
ноября. В сентябре дневные температуры сравнительно высокие, в 
конце сентября — начале октября устанавливается более холодная 
погода, резко сокращается количество осадков. В это время заметно 
снижается облачность, преобладает солнечная, тихая погода.

Таким образом, резкая континентальность климата во всех его 
проявлениях, отмеченные особенности термического режима и 
атмосферного увлажнения подчеркивают климатическое своеоб^ 
разие района исследований.

L3. Почвы

Сложная структура рельефа и контрастность климата определяют 
большое разнообразие и резкую территориальную неоднородность 
почвенного покрова Тывы. Об этом свидетельствуют исследования 
Б.Ф.Петрова (1952), М.В.Кириллова (1954), ВАНосииа (1957,1963) 
и других, уделявших большое внимание степным зонам. Водно- 
физические особенности степных почв тувинских котловин, а также 
глубокое промерзание зимой и сильное иссушение в зимне-весенний 
и осенний периоды, малая мощность гумусового горизонта позволили 
В.И.Волковинцеру (1978) отнести их к особому генетическому типу 
почв — степным криоаридным.

В степных котловинах Тывы довольно широко распространены 
обыкновенные и южные черноземы, преимущественно мапомощные 
и легкосуглинистые, однако преобладают здесь каштановые почвы, 
представленные темно-каштановыми, каштановыми и светло­



каштановыми подтипами. Дпя каштановых почв характерны ма1ая 
мощность гумусового горизонта, легкий механический состав и 
большое количество скелета. Основными материнскими породами 
каштановых почв служат светлые элювиально-делювиальные или 
древнеаллюви&аьные супеси, часто переходящие в тонкие пески, а 
также маломощные легкие суглинки, близко подстилаемые щеб­
нистым элювием плотных пород. Как правило, каштановые почвы 
не имеют гипсового горизонта, чем объясняется очень высокая их 
водопроницаемость и, соответственно, крайне незначительная 
возможность капиллярного поднятия влаги. Обменно-поглотительная 
способность этих почв также невысокая.

Большое значение в распределении почвенного покрова имеет 
экспозиция макросклонов, от которой зависит интенсивность 
солнечной радиации и количество выпадающих осадков. Так, север­
ные предгорья хр.Танну-Ола Центральнотувинской депрессии 
покрыты луговыми черноземовидными почвами с малой мощностью 
горизонта А и близким залеганием галечника. Основной фон поч­
венного покрова средней части котловины образуют каштановые 
почвы, маломощные на покатых склонах, более мощные в седловинах 
и на ровных местах. Преобладают разновидности супесчаного 
механического состава, среди них довольно широко распространены 
щебнистые варианты. По долинам рек и окраинам озер встречаются 
солонцы и солончаки, в центральной части депрессии имеются 
значительные массивы барханных песков, оголенных или слабо 
закрепленных растительностью.

1.4. Растительность

В числе первых исследователей растительного покрова Тывы 
были П.Н.Крылов (1903) и Б.К.Шишкин (1914). Позднее К.А.€обо- 
левской опубликованы монографии «Растительность Тувы» (1950) и 
«Конспект флоры Тувы» (1953), А.В. Калининой (1957) дано описание 
основных закономерностей распределения растительности и естест­
венных кормовых угодий. В это время была составлена мелко­
масштабная карта растительности Республики Тува (Шретер, 1957). 
В последние годы сотрудниками Центрального сибирского ботани­
ческого сада СО РАН выполнен большой объем работ по изучению 
флоры и основных закономерностей распределения структуры 
растительного покрова Тквы (Растительные сообщества Тувы, 1982; 
Определитель растений..., 1984; Растительный покров..., 1985; 
Намзалов, 1994 и др.).



Особые экологические условия центра Азиатского материка и 
история формирования растительности определили самобытность 
растительного покрова Тывы. На ее территории прослеживается 
переход в широтной д ифференциации растительности: от сибирской 
тайги к центральноазиатским пустыням. Особенности климата и 
рассеченность рельефа создают широкую экологическую амплитуду 
местообитаний растений, что способствует формированию большого 
разнообразия фитоценозов, среди которых наиболее распространены 
принадлежащие к лесному, степному и высокогорному типам 
растительности.

Наиболее разнообразны степные формации: от опустыненных — 
при экстремальном гидротермическом режиме до криофильных — 
в высокогорьях. Наряду с голарктическими и евразийскими видами 
значительное место в них занимают виды с азиатским типом ареала. 
Наибольшее значение в степях имеют горно-степные и лесостепные 
виды при заметном снижении участия степных и пустынно-степных, 
что связано с горно-котловинным характером степей Тывы.

Повышенная континентальность климата в сочетании с недос­
таточным увлажнением придают аридный облик степным сооб­
ществам, развитие ксероморфных черт наблюдается почти во всех 
группах растений.

Как отмечает К. А  Соболевская (1958), основная линия эволюции 
флоры и растительного покрова Тывы, наметившаяся с третичного 
периода, связана с прогрессирующим развитием ксерофитов и 
криоксерофитов и угасанием очагов широколиственных лесов.

Степи Тувинской котловины также несут на себе черты пере­
ходного типа от настоящих южно-сибирских (Хакасских) степей к 
пустынным степям Северо-Западной Монголии (Соболевская, 1950). 
В центральной части и на востоке депрессии широко распространены 
настоящие степи и их петрофитные варианты, эдификаторами 
которых выступают ксерофнтные дерновинные злаки: Stipa krylovii, 
Agropyron cristaium, Helictoirichon altaicum, Festuca valesiaca, Koeleria 
cristata и др. Наиболее обычны в травостое Stipa orientalis, Cleistogenes 
squarrosa, Carex pediformis, Artemisia frigida, PotentiUa acaulis и др. 
Часто встречается Caragana pygmaea, иногда она выполняет эдифи- 
каторную роль. Биологическая продуктивность воздушно-сухой 
надземной массы настоящих степей — 0,4-1,5 т/га.

По берегам соленых озер, на низких террасах рек с различными 
вариациями солонцеватых каштановых почв имеют место чиевые 
солонцеватые степи с Achnaiherum splendens. Среди других видов



выделяются Leymus paboanus, Puccinellia tenuissima, Kochia prostrata, 
Carex duriuscula, Artemisia frigida.

С массивами перевеваемых песков связаны песчаные злаковые 
степи, наиболее широко распространены колосняковые (Leymus 
racemosus), пустынножитняковые (Agropyron desertorum) н вейни- 
ковые (Calamagrostis epigeios) сообщества. В качестве содоминанта 
нередко отмечается Elytrigia repens.

На северных макросклонах хр.Танну-Ола формируются луговые 
степи, в травостое которых достаточно обильны дерновинные и 
корневищные ксеромезофильные злаки {Stipapennata, Helicrotrichon 
altaicum,Avenula hookerisubsp. scheliana, Phleum phleoides и др.), осоки 
{Carex pediformis, С. supina, С. obtusata), менее разнообразна группа 
бобовых (Oxytropis campanulata, О. sfrobilacea, Astragalus adsurgens), 
широко представлено разнотравье (Iris ruthenica, Galium verum, 
Pulsatilla mnltifida и др.) - Урожайность луговых степей наибольшая и 
достигает 1,5-1,8 т/га воздушно-сухой массы.

На пологоувалистых равнинах депрессии, по пологим шлейфам 
южных склонов Уюкского хребта развиваются опустыненные сте­
пи — крайне аридные сообщества, характеризующиеся пизкотрав- 
ньш, обедненным и разреженным травостоем. Среди опустыненных 
степей обычно встречаются галечноковыльные (Stipa glareosa), 
нанофнтоновые (Nanophyton grubovii) и прутняковые {Kochia prost­
rata) формации. Из сопутствующих основным доминантам видов 
распространены Psathyrostachys juncea, Koeleria cristata% Stipa orientalis, 
Cleistogenes squarrosa, Artemisia frigida, Potentilla acaulis. Сообщества 
часто слабо закустарены Caragana pygmaea, Cerat aides papposa, 
Atraphaxis pyngens, реже Caragana bungei. Биологическая продук­
тивность воздушно-сухой надземной массы таких формаций неве­
лика— 0,2-0,5 т/га.

Нерациональное пастбищное использование степей приводит к 
развитию процессов деградации травостоя и эрозии почв, к появле­
нию признаков вторичного антропогенного опустынивания.



Глава 2
Объекты и методы исследования

Исследования в республике Тыва проведены в 1984-1992 гг. в трех 
сообществах настоящей степи (рис.1), расположенных в центральной 
части Улуг-Хемской котловины и близ г.Кызьш.

Караганово-осоково-овсецовая настоящая степь расположена на 
правобережье р.Хадын в центральной части Улуг-Хемской котловины 
на относительно выровненной поверхности со слабым уклоном 
восточной экспозиции. Почва темно-каштановая, очень маломощная, 
песчаная. Мощность гумусового горизонта — 8 см, содержание в нем 
гумуса — 2,3%.

Проективное покрытие —• 65-75%, задернованность почвы — 
15-20%. Высота травостоя — 6-60 см. Доминирует Helictotrichon 
deseriorum, содоминанты — Caragana pygmaea и Carex pediformis.

Колосняково-чиевая солонцеватая настоящая степь расположена 
близ оз.Хадын. Почва— темно-каштановая, карбонатная, солончаке^ 
вая.

Проективное покрытие— 65-80%. Высота травостоя — 30-170 см. 
Доминант травостоя—Achnatherum splendens, содоминант — Leymus 
paboanus.

Рис.1. Схемз расположения степных участков Тувинского стационара:
1 — настоящая караганово-осоково-овсецовая степь; 2 — колосняково-чиевая 

солокцевагая настоящая; 3 — настоящая холо^нопопынно-ковыльно-тилчаковая



Холодной олынно-ковыльно-типчаковая настоящая степь распо­
ложена на северном склоне небольшого увала близ п.Сукпак Кызыль­
ского района. Почва — светло-каштановая, маломощная супесчаная. 
Мощность гумусового горизонта 13 см, содержание в нем 1умуса — 

1,4%.
Для сообщества характерно мозаичное строение, что может быть 

обусловлено незначительным микрорельефом, определяющим 
некоторые различия в режиме увлажнения и засоления почвы. 
Содоминанты травостоя: Festuca valesiaca, Stipa krylovii, Artemisia 
frigida. Пятна с участием Festuca valesiaca и Stipa krylovii чередуются 
с пятнами, где преобладает Artemisia frigida. Проективное покры­
тие — 50-60%. Высота травостоя — 7-50 см.

Способность растений к повторному отрастанию побегов после 
срезания разной доли надземной фитомассы изучена на примере 
7 видов, типичных представителей степных сообществ, но различа­
ющихся по способам формирования отавы, степени поедаемости, 
кормовым качествам и строению листовых, пластинок: Stipa pennata, 
Festuca valesiaca, Achnatherum splendens, Carex pediformis, Iris humilis, 
Artemisia frigida и Phlomis tuberosa. Более подробная биоморфологи- 
ческая характеристика этих видов растений приведена в таблЛ.

Побеги Stipa pennata и Achnatherum splendens хорошо поедаются 
до колошения, сено этих трав среднего кормового достоинства, 
Festuca valesiaca относится к первоклассным пастбищным растениям 
с высоким содержанием протеина (Ларин и др., 1950; Юнатов, 1954; 
Горшкова, Монгуш, 1992). Хорошей поедаемостыо овцами и крупным 
рогатым скотом, а также устойчивостью к выпасу отличается Carex 
pediformis. Artemisia frigida отлично поедается овцами, козами и 
лошадьми и считается высокопитательным ценным пастбищным 
растением. Phlomis tuberosa, напротив, расценивается как грубый 
корм невысокого качества, плохо и удовлетворительно поедаемый 
крупным и мелким рогатым скотом весной н плохо — летом. У Ins 
humilis по наблюдениям А  А. Юнатов а (1954) цветки скусываются 
козами, а зеленые листья не поедаются.

Отметим, что Artemisia frigida и Phlomis tuberosa обладают 
целебными качествами (Дикорастущие полезные растения..., 1985), 
стебли и листья Achnatherum splendens перспективны для применения 
при изготовлении мебели (Исамбаев, 1985), поэтому изучение их 
отавности также представляет интерес при разработке мероприятий 
для рационального использования лекарственного и промышленного 
сырья.



Габлица 1
Биоморфологичесная характеристика изученных видов степных растений

.....................  . ■ .

Вид
Жизнен­

ная
форна

Тил
корневой
системы

Тия над­
земного 

побега по 
продолжи­
тельности 

жизни

Форма
роста

Экологи­
ческая
группа

Место­
обитание

Artemisia frigida Wilid. 
{Полынь холодная)

Полукус­
тарничек

Длинно­
кор «е- 
вищный

Озимый Безрозе-
точная

Ксерофит I; I I I

Carex pediformis 
C.A.Meyer
(Осока стоповидная)

Поликэр-
пическое
травянис­
тое

Коротко­
корне­
вищный

Полиции-
яический

Полуроэе-
точная

Ксерофит I

Stipa pennata L. 
{Ков-ыль перистый)

Поликар-
пическое
травянис­
тое

Плотно-
дерко-
винный

Полицик­
лически й

Полурозе-
точная

Ксерофит I

Achnatherum splen­
dens (Trin.) Hsvski 
(Ч*й блестящий)

Поли кар- 
лическое 
травянис­
тое

Плотно*
дерно-
винный

Полицик-
личеехий

Полурозе- 
точная

Геми-
ксерофит

II

i festuca valesiaca 
Gaudin
(Типчак валисский)

Поликар­
ой чес «се 
травянис­
тое

Плотно-
деряо-
зннный

Пол «цик­
лический

Полурозе- 
точная

Ксерофит I; I I I

Pbiomrs tuberosa L.
{Зопник
клубненосный}

Поли кар­
мическое 
юзвянис-
тое

Клубне-
корнезой

Полицик-
лический

Пояурозе-
точная

Мезофит I

Iris humiiis Georgi 
(Касатик низкий)

Поли кар­
мическое 
травянис­
тое

КоротКО­
КО рне~ 
вищный

Полицик­
лически й

Розеточ­
ная

Суккулент I

Применение: I — карзганово- осо«овс-овсецовая настоящая;
1Г — колосняково-чиевая солонцеватая настоящая;
I I I  — хольдчополымно-ковыльно-типчаковая настоящая степь.

Основной (первый) укос растений производился, главным обра­
зом, в первой декаде июня, В пределах одного варианта срезания д/ш 
каждого вида этикетировалось 15-20 хорошо развитых взрослых 
генеративных особен. Лишь у Phlomis tuberosa анализировались 
четырехлистные вегетативные побеги. Растения отмечались колыш­
ком с порядковым номером, названием вида и вариантом срезания. 
В пределах опыта для одного вида колышки соединялись шпагатом, 
что позволяло быстро находить нужные экземпляры.



Растения срезались на половине высоты вегетативных побегов 
(удаление примерно 40-50% надземной фитомассы) и на высоте 
1,0-2.5 см от поверхности почвы (пастбищный режим, удаиение 
примерно 90% надземной массы), в последнем случае более высокие 
укосы были характерны для Stipa pennata, более низкие — для Carex 
pediformis. Доля отчуждаемой массы определялась предварительно. 
Отметим, что низкие укосы соответствуют имитации усиленного 
стравливания, более высокие — имитации умеренного стравливания. 
На примере Artemisia frigida к Festuca valesiaca также изучали влияние 
отчуждения 40-50% надземной фитомассы путем низкого срезания 
части особи.

Полученные данные для отавы сопоставляли с показателями 
основного укоса (первоначальный контроль), а также с характерис­
тиками для неповрежденных растений во время анализа (текущий 
контроль).

Особенности повторною отрастания степных растений изучались 
в следующих опытах.

Опыт 1. Изучение восстановления степных растений после 
однократного срезания побегов на разной высоте.

Схема
1. Срезание растений на высоте 1,0-2,5 см от поверхности почвы.
2. Срезание растений на половине высоты вегетативных побегов.
Изученные виды: Stipa pennata, Festuca valesiaca, Carex pedifortnis,

Artemisia frigida, Phlomis tuberosa. На участке помечались 75-100 осо­
бей каждого вида, надземные побеги которых отчуждались в первой 
декаде июня. В дальнейшем через 5,10,20,30 и 40 дней срезалось по 
15-20 особей, расположенных последовательно. Наблюдения прово­
дились в 1986-1990 гг., в 1988-1990 гг. для Stipa pennata, Carex 
pediformis и Artemisia frigida они были дополнены вариантом со 
срезанием побегов на половине высоты. В 1990 г. ввиду сильной 
весенне-летней засухи растения отчуждались через 5 и 55 дней после 
основного укоса.

Опыт 2. Влияние низких периодических укосов в течение одного 
сезона вегетации на отавность степных растений.

Схема
Интервал между укосами

1. 5 дней.
2.10 дней.
3. 20 дней.
4. 30 дней.
5. 40 дней.



Отросшие побеги отавы степных растений срезались с интер­
валами 5 дней до 8 раз, 10 дней — до 4 раз (частые отчуждения), 
20 дней — 3 раза, 30 и 40 дней — по 2 раза

Изученные виды: Stipa pennata, Festuca valesiaca, Achnatherum 
splendens, Carex pediformis, Iris humilis, Artemisia frigida, Phlomis 
tuberosa. Годы исследований: 1984-1988 гг.

Опыт S. Влияние высоты и частоты отчуждений на отрастание 
степных растений.

Схема 
Фактор А (высота среза)

1. Срезание растений на высоте 1,0-2,5 см от поверхности почвы 
(первоначальное удаление примерно 90% надземной фитомассы 
особи).

2. Срезание растений на высоте половины побегов (первоначаль­
ное удаление примерно 40-50% надземной фитомассы особи).

Фактор Б (интервал между укосами)
1.5 дней.
2. 30 дней.
3. 40 дней.
Срезание побегов с промежутком 5 дней проводили в течение 

20 дней, с интервалами 30 и 40 дней — в течение 60-80 дней.
Опыт заложен в 1988 г., укосы на разной высоте с периодами 30 и 

40 дней были продолжены в 1989 г., последействие укосов просле­
жено в 1990г.

Изученные виды растений: Stipa pennata, Carex pediformis t Arte­
misia frigida.

Опыт 4 Влияние низких укосов в течение нескольких лет на 
отавность степных растений.

Схема
Интервал между укосами

1. 1 месяц (отчуждение 3 раза за сезон).
2. 2 месяца (отчуждение 2 раза за сезон).

Первая закладка опыта
Виды растений: Stipa pennata, Achnatherum splendens, Carex 

pediformis, Iris humilis. Срезание побегов проводили в течение 3-х веге­
тационных сезонов с 1984 по 1986 гг.

Вторая закладка опыта
Виды растений: Stipa pennata, Achnatherum splendens, Carex 

pediformis, Iris humilis, Artemisia frigida.



Срезание побегов проводили в течение 5 вегетационных сезонов 
с 1985 по 1989 гг. Подобное изучение позволяет сопоставить данные 
для растений, срезаемых в одном режиме, но разное число лет.

Опыт 5. Влияние высоты среза и количества отчуждаемой массы 
на отавность степных растений.

Схема
Фактор А (количество отчуждаемой массы)

1. Отчуждение побегов на высоте 1,0-2,5 см от поверхности почвы 
(удаление примерно 90% надземной фитомассы).

2. Отчуждение на высоте половины вегетативных побегов 
(удаление примерно 40-50% надземной фитомассы).

3. Отчуждение 40-50% надземной фитомассы путем низкого 
срезания части особи.

Фактор Б (интервал между укосами)
1. 5 дней.
2. 30 дней,
3. 40 дней.
Срезание побегов с промежутком 5 дней проводили в течение 

40 дней (8 раз), с интерв&пами 30 и 40 дней — в течение 60-80 дней 
(по 2 раза).

Опыт заложен в 1991 г.» укосы с периодами 30 и 40 дней были 
продолжены в 1992 г.

Изученные виды растений: Artemisia, frigida, Festuca valesiaca.
Для Stipa pennata, Carex pedifortnis, Artemisia frigida и Iris humilis 

представлена характеристика листьев на сильно стравленном 
пастбище. Наблюдения проводились в караганово-осоково-овсецовом 
сообществе настоящей степи, которое через ряд стадий трансфор­
мируется во вторичное разнотравно-осоково-эбелековое (Горшкова,
1983). Проективное покрытие при этом снижается в 2,1 раза, число 
видов сокращается в 1,4 раза. Всего А.А.Горшковой было выделено 
четыре стадии пастбищной дигрессии:

I — естественное состояние растительности при незначительном 
выпасе;

II — начальные стадии угнетения травостоя при постоянном 
выпасе;

III — угнетение травостоя при усиленном выпасе;
IV— сбой (толока).

Пробы растений собирались в 1987-1989 гг. на нерпой (контроль), 
третьей {Stipapennata) и четвертой {Artemisia frigida, Carex pediformis, 
bis humilis) стадиях дигрессии.



Отметим, что на данном пастбище осуществлялись, главным 
образом, осенние и зимние выпаса, лишь в некоторые годы страв­
ливался летний травостой.

Рассмотрим изученные показатели и основные методические 
подходы, использованные при выполнении работы.

Биологическую продуктивность надземной фнтомассы отдельных 
видов определяли в абсолютно сухой массе в 1987-1988 гг. срезанием 
побегов на уровне почвы у 20-25 особей несколько раз за сезон. 
На анализ отбирались взрослые генеративные особи, лишь у Phlomis 
tuberosa срезались растения в вегетативном состоянии.

Перед укосом подсчитывалось количество побегов у особи и 
измерялись размеры дерновинки. У Artemisia frigida и дерновинных 
злаков расчеты производились на единицу поверхности особи, у Carex 
pediformis, Iris humilis и Phlomis tuberosa — на один побег.

Накопление надземной фитомассы после низких срезов рассчи­
тывали в процентах по отношению к массе основного укоса, для 
сопоставления данных после отчуждения на разной высоте продук­
тивность отросших побегов вычисляли в процентах к первоначальной 
массе растений- Расчеты проводились на абсолютно сухую массу.

Перед очередным отчуждением у опытных растений измеряли 
высоту и подсчитывали число побегов, отмечали фазу развития.

Один раз в 5-10 дней в течение летних периодов 1987-1990 гг. 
производилось измерение длины листовых пластинок у опытных и 
неповрежденных растений Stipa pennata и Carex pediformis. Jljvi этого 
у 30-15 взрослых генеративных особей одного вида и каждого 
варианта срезания помечалось по два вегетативных побега, располо­
женных на периферии дерновинки.

Анатомические характеристики растущих листьев опытных 
особен сопоставляли с теми же листьями неповрежденных растений, 
У злаков, касатика и осоки в опыте и на контроле анализировались 
одни и те же участки листовых пластинок. Основные элементы 
анатомической структуры измеряли и подсчитывали на срезах, 
сделанных на свежих и фиксированных в смеси Гаммалунда листьев 
с 10 и более особей каждого вида и варианта опыта в 3-кратной пов­
торности, т.е. среднее значение признака выводили из 30-50 изме­
рений, которые велись под микроскопом МБИ-3 с помощью шкалы 
окуляр-микрометра. Данные пересчитывались в микрометры (мкм).

Число хлоропластов в клетке определяли надавленых препаратах 
(Possmgham, Saurer, 1969) в 50-70-кратной повторности. Для таких 
количественных характеристик пластидного аппарата, как число



клеток и хлоропластов в единице площади листа и объема его 
мезофилла, использоватись методические подходы, предюженные 
Т.Н.ГодневымиН.С.Судник (1956), АХМокроносовым с соавторами 
(1974, 1978), а также лабораторией экологии растений Биологи­
ческого института ЛГУ (Горышина и др., 1975) (табл.2).

Учитывая, что строение листьев рассматриваемых видов растений 
весьма разнообразное, применяли формулы расчета числа клеток в 
единице листа, исходя из их структуры. Так, в 1 смг дорсивент- 
рального листа количество палисадных клеток определяли как

N x ( ( w x l 0 V S ) ,
где N — число слоев палисадных клеток на поперечном срезе; 

п — число клеток в поле зрения микроскопа на продольном срезе;
S — площадь поля зрения, мкм2.

Количество губчатых клеток рассчитывали по формуле 

■ (Рх 108) /  (ах Ь2), 
где Р — толщина губчатого слоя, мкм;

а и Ь — соответственно длина и ширина прямоугольника, описан­
ного вокруг губчатой клетки на продольном срезе, мкм.

Таблица 2
Количественные показатели анатомического строения 

и ассимиляционного аппарата у степных растений

Показатель Размерность
Измеряемые характеристики

Линейные размеры клеток и тканей листьев мкм
Содержание пигментов в листе относительные единицы опти­

ческой плотности вытяжки
Число хлоропластов в клетке шт.
Освещенность листьев тыс, лк

Расчетные характеристики
Число хлоренхимных клеток в единице площади листа 
и единице объема его мезофилла

млн/см2
тыс./мм1

Объем клежи палисадной паренхимы мкм3
Объем клетки, соответствующий одному хлоропласту мкм3
Число хлоропластов в единице площади листа 
(поверхностная плотность пластид)

нлн/смг

Число хлоропластов в единице объема ассимиляционных 
тканей листа (объемная плотность пластид)

млн/мм3

Содержание хлорофилла в листе нг/t сыр. массы 
мг/г лбе. сух. массы 

нг/дмг
Содержание хлорофилла в одном хлоропласте мг х 10 ^(nr) 

п х 109 молекул



При этом допускали, что губчатая клетка вписана в призму с 
боковой стороной а и квадратным основанием со стороной Ь. Если 
клетки различных слоев столбчатой ткани оказывались не совсем 
одинаковыми по размерам, то пересчет делали для каждого ряда 
клеток отдельно.

У злаков, касатиков и осок на поперечном срезе листа можно 
различить повторяющиеся одинаковые фрагменты, в которые входят 
хлорофиллоносные ткани и проводящий пучок. Количество клеток 
мезофилла на 1 см2 листа в этом случае определяли как

(яхЛГхЮ4) / *  
где я — число хлорофиллоносных клеток во фрагменте;

N —  число фрагментов на единицу длины, 1 см; 
d — диаметр клетки на продольном срезе, мкм.

Учитывая то, что в мезофилле Stipa pennata часто встречаются 
разветвленные клетки, наподобие тех, которые обнаружены в 
листьях многих культурных злаков (Тиал, 1962; Chonan, 1965,1970 и 
др.), при расчетах показателей мезоструктуры в качестве основной 
единицы использовали не истинную клетку, а условную «клеточную 
ячейку» (Березина, Корчагин, 1987). У Achnatherum splendens и Festuca 
valesiaca отмечались, главным образом, не разветвленные клетки.

Содержание хлорофилла определяли спектрофотометрическим 
методом в модификации З.Шестака (Sestak, 1971), предварительно 
растительный материал консервировали горячим ацетоном в при­
сутствии MgC03 (Сапожников и др., 1978). Определение хлорофилла 
производили на спектрофотометре *SPECOb» и рассчитывали по 
соответствующим формулам для ацетоновых вытяжек (Wettstein, 
1957).

Количество пигментов дано в расчете на абсолютно сухую и 
сырую массу, на 1 дм2 листа, на хлоропласт и пластиды одной клетки 
(Годнев и др., 1938. 1956» 1965; Мокроносов, Борзенкова, 1978). 
Это позволяет более полно рассмотреть экологические особенности 
фотосинтетического аппарата, так как использование какого-либо 
одного метода расчета содержания зеленых пигментов недостаточно 
при сопоставлении видов с неодинаковым строением листьев В этом 
случае, как было отмечено Т. К. Горы щи ной с соавторами (1975), при 
расчете содержания хлорофилла на единицу массы или площади 
листа для растений с неодинаковой структурной организацией листа 
сравниваются расчетные единицы с разным пластидным напол* 
нением.



Содержание воды в листьях и корневых системах определялось 
гравиметрическим методом в дневные часы в трех повторностях. 
Собранные пробы взвешивались на весах В ЛТК-500 и высушивались 
до постоянного веса при температуре 105°С. Помимо этого, также 
использовали навески листьев после истечения 3-минутной экспо­
зиции при определении транспирации растений, их помещали в 
пакетик из кальки и высушивали. Содержание воды рассчитывали 
на сырую массу растительного материала.

Интенсивность транспирации была определена методом быстрого 
взвешивания побегов (Иванов и др., 1950) с 3-минутной экспозицией, 
экспериментально найденной для степных растений (Копытова, 
Горшкова, 1977). Наблюдения проводились ежечасно с 9-10 до 
18-19 часов и сопровождались измерениями температуры и отно­
сительной влажности воздуха на высоте 10 и 70 см, также следили 
за температурой на поверхности почвы. Расчет интенсивности 
транспирации сделан на сырую массу, ее величина выражалась в 
граммах воды, испаренной одним граммом листьев за один час 
(г/(гхч).

Реальный водный дефицит, свидетельствующий о наличии дис­
баланса между поступлением и расходованием воды, определяли 
методом Штокера (Stoker, 1929) в модификации Чатского (Catsky, 
1962) в полуденные часы. Предварительно взвешенные навески 
листьев помещали во влажную камеру на сильно смоченный поролон, 
накрывали сверху несколькими слоями влажной фильтровальной 
бумаги. Время насыщения составляло 4-5 час, после чего листья 
промокапи фильтровальной бумагой, снова взвешивали, а затем 
высушивали при температуре 105°С до абсолютно сухой массы. 
Расчеты производились по формуле

БД-(а-Ь) * 1 00 /(а-с), 
где БД — водный дефицит (%); 

й — масса после насыщения; 
b — масса до насыщения; 
с — абсолютно сухая масса.

Для определения интенсивности расходования водного запаса 
срезанными побегами (Ничипорович, 1926) собранные листья 
немедленно помещались в полиэтиленовые мешочки и отправлялись 
в лабораторию, где при комнатной температуре в 3-кратной пов­
торности проводилось первое взвешивание, затем каждая навеска 
взвешивалась через 0,5; 1; 2; 3 и 4 часа, иногда экспозиция доходила 
до 7-8 часов. После последнего взвешиваияя растительные пробы



высушивались до постоянной массы при температуре 105° С. Содер­
жание воды в листьях до опыта и по мере обезвоживания определяли 
на сырую и абсолютно сухую массы. Интенсивность потери воды 
рассчитывали в процентах по отношению как к первоначальной массе 
навески, так и к исходному ее водному запасу (Ничипорович, 1926; 
Кушниренко и др., 1970). Также нами показано изменение влажности 
листьев в процентах к первоначальной при пересчете на сырую и 
абсолютно сухую массу (снижение процентного количества влаги).

При помощи почвенного бура несколько раз за сезон определяли 
вл аж ность  почвы в слое 0-50 см весовым методом.

Для определения азота и растворимых углеводов в листьях и 
подземных органах растений в первой половине дня выкапывали 
10-15 особей каждого варианта, помещали в полиэтиленовые мешки 
и транспортировали в полевую лабораторию. Подземные органы 
быстро промывали водой и по возможности удаляли отмершие 
побеги и корни, затем промокали фильтровальной бумагой. Отметим, 
что основную часть проб составляли придаточные корни, корневые 
клубеньки Phlomis tuberosa убирались.

Растительный материал фиксировали в парах спирта и сушили 
при комнатной температуре до воздупшо-сухого состояния. Водо­
растворимые углеводы определяли фотоколориметрически с антро- 
новым реактивом, общее содержание азота — методом Кьельдаля 
(Методы биохимического исследования..., 1972). Количество 
вещества рассчитывалось в процентах к абсолютно сухой массе 
растений.

Метеорологические условия в годы наблюдений были весьма 
разнообразны (табл.З) . Крайней засушливостью отличался вегета­
ционный период 1990 г., в 1989 г. наблюдалась весенняя засуха, в
1987 г. — позднелетняя, в 1992 г. — раннелетняя. Так, в 1990 г. в 
районе опустыненных степей близ г. Кызыл с апреля по август выпало 
около 90 мм осадков, что в 1,7 раза меньше нормы, на 3° С повысилась 
средняя температура воздуха, а запасы продуктивной влаги в июне в 
слое почвы 0-50 см составили всего 3-6 мм. Повышенное количество 
осадков и более благоприятный температурный режим наблюдались 
в 1986 и 1991 гг. Более влажными и прохладными оказались вегета­
ционные сезоны 1984,1985 и 1988 гг. Так, в июне и июле 1984-1985 it . 
количество осадков в лесостепной зоне превысило норму в 1,9-2,3 
раза, на 2-3°С понизилась средняя температура воздуха, при этом в 
июне имели место заморозки.



Распределение осадков (мм) в годы наблюдений

Год
ГСМ с.Сосмовка ГСМ г.Кызыл

месяцы зз период 
вегетации

месяцы за период 
вегетацииV VI VII V III IX V VI VII V III IX

1984 32,1 89,3 108,0 47,8 16,9 294,1 22,1 108,3 134,0 53,0 28,0 345,0
1985 43,8 43,9 122,4 65,5 58,6 334,2 9,0 13,0 116,0 73,0 33,0 244,0
1986 31,8 35,5 90,0 34,0 53,8 245Д 15,0 50,0 83,0 41,0 23,0 212,0
1987 53,1 51,9 24,0 26,0 42,5 197,5 20,0 14,0 44,0 20,0 24,0 122,0
1988 36,2 60,8 84,6 21,5 30,9 234,0 10,5 35,0 54,0 13,0 15,0 127,5
1989 14,0 41,6 84,2 15,4 23,4 178,6 51,0 26,0 3,1 0 3,0 83Д
1990 11,6 43,9 40,6 70,6 53,7 220,4 1,9 24,5 25Х> 29,8 34,8 116,0
1991 10,0 78,0 56,7 132,7 к о 291,4 9,7 62,0 60,1 63,9 40,0 235,7
1992 - 42,0 24,0 35,0 76,0 2,1 179,1

много­
летнее

34,0 35,0 52,0 50,0 23,0 194,0 10,0 33,0 52,0 48,0 22,0 165,0

Полученные данные обработаны статистически общепринятыми 
методами (Плохинский, 1978; Лакин, 1980; Шмидт, 1984). Стандарт­
ная ошибка измеряемых средних величин в основном составляла 
3-6%, сложных средних— не превышала 10%. Приведенные различия 
достоверны в большинстве случаев при р = 0,95. Степень варьиро­
вания показателей оценивали с помощью коэффициента вариации 
(CV), который позволяет сопоставить изменчивость разноименных 
признаков. Для оценки взаимосвязей признаков использовали 
коэффициент корреляции Бравэ-Пирсона (г).



Глава 3

Способность растений к повторному отрастанию

В естественных условиях существования пастбищные растения, 
подвергаемые объеданию и вытаптыванию, практически не обхо­
дятся без включения регенерационных процессов, которые входят в 
их онтогенез как страхующие механизмы (Юсуфов, 1982). Отметим, 
что к регенерации растений относятся процессы, ведущие к восста­
новлению поврежденных участков тела путем новообразования 
структур и к формированию целого организма из изолированных 
органов, тканей и клеток (Кренке, 1928; Синнот, 1963; Юсуфов, 1972).

Многократное использование естественной растительности 
основано на отавности растений, т е. на их способности восстанав­
ливать в той или иной степени отчужденную путем скашивания или 
стравливания надземную массу (Конюшков, 1947). Таким образом, 
отавность— это биологическое свойство растении н рассматривать 
ее следует как частное проя&аение регенерации в определенных 
экологических условиях.

Ввиду большого хозяйственного значения изучению отавности 
посвящено множество работ. При этом в большинстве исследовании 
основное внимание уделялось количественной стороне этого явле­
ния. Так» изучалось влияние на урожай отавы сроков и высоты 
скашнвання травостоя (Конюшков и др., 1935; Вощнннн, 1935; 
Гусельников. 1936; Никитина, 1936; Болодон, 1937; Власюк» 1937; 
Анлреез, 1937; Орлов, 1938). количества возможных укосов в течение 
вегетационного периода (Ганфнльев, 1939, Тужихмн, 1939 и др ).

Началу установления взаимосвязей между отавность» и эколого- 
биолопичеошмн особенностями растений было положено работами 
1LBЛарина (1936а, 1937 и др.), С.П.Смелова (1936, 1937а и др.). 
В дальнейшем у отрастающей отавы разных видов более подробно 
изучались особенности побегообразования и распределения ассими­
ляционной поверхности, динамика запасных питательных веществ, 
изменения в корневой системе.

Многочисленные эксперимента.тьные дашнле свидетельствуют об 
угнетающем воздействии ка последующее отрастание растений более 
низких срезов (Robertson, 1933; Ларин, 1935; Вощинин, 1935; Болодон, 
1937; Смелов, 1947; Ларин, Гордеева, 1958; Julander, 1968 и др.) и более 
коротких периодов между укосами (Ларин, 1938; Евсеев, Слугина, 
1938; Тужихин, 1939; Kreil et al., 1968; Motazedian, Sharrow, 1986 и 
др.). Вместе с тем отмечалось, что для наиболее выровненного и



часто максимального выхода пастбищной массы лучше срезать 
растения на переменную величину (Крячко, 1969; ДжексонД977).

В целом отава образуется за счет продолжения роста срезанных 
побегов или образования новых, при этом ТАРаботновым (1974) 
различалось 4 типа отрастания травянистых растений.

Однократное отчуждение надземной массы увеличивает скорость 
побегообразования у злаков и осок (Евсеев, 1954; Борисова-Гулен- 
кова, 1959; Die me г, Pfadenhauer, 1987), трехлетняя дефолиация, 
напротив, уменьшает число побегов (Busso et а!., 1989). Не стимули­
ровало побегообразование и частое скашивание в течение сезона 
(Coughenour et al., 1985а, б). При этом способ отрастания у злаков 
зависит от уровня среза: если укос выше или проходит через 
генеративный орган осевого побега, то его рост продолжается, если 
ниже— прекращение роста сопровождается наступлением процессов 
кущения (Смелов, 19376). Срезание генеративных побегов бобовых 
и разнотравья (Борисова-Гуле нков а, 1959; Лихачев, 1959) на ранних 
стадиях развития вызывает прекращение их роста и начало ветвле­
ния, при укосах в фазу созревания семян и позднее они постепенно 
отмирают. В. Г Барышниковым (1949) отмечалось также, что приспо­
собление пастбищных злаков к периодическим отчуждениям выра­
жается в увеличении числа побегов, каждый из которых в данный 
момент имеет небольшое число листьев, так как при довольно 
значительном общем количестве листовых зачатков растения 
развивают их по одному, чтобы не потерять сразу большую часть 
своей ассимиляционной поверхности.

Интенсивность отрастания отавы зависит также от степени 
сохранения фотосинтетических органов после скашивания, которая 
различна у разных видов (Смелов, 1937а), от ритмов сезонного 
развития и биоморфологии растений, от времени срезания травостоя 
(Калинина, 1954; Борисова-Гуленкова, 1959; Гордеева, Ларин, 1965; 
Горшкова, 1966 и др.).

При анализе работ по влиянию скашиваний на корневые системы 
растений С.П.Смеловым (1966) было показано, что отчуждения 
надземной массы задерживают их рост и углубление, уменьшают 
диаметр корней. Степень этих изменений зависит от высоты и 
частоты срезаний. Вместе с тем, имеются данные (Richards, 1984), 
что приостановление роста корневой системы свойственно более 
устойчивым видам, так как связано с интенсивным восстановлением 
зеленой поверхности в отличие от менее устойчивых, рост корней 
которых продолжается, но в следующем сезоне их гибель возрастает.



Удаление части надземной фитомассы вызывает перестройку 
практически всех процессов в растительном организме, степень 
которой часто определяется величиной этого изъятия.

На изменение работоспособности листа после отчуждения разной 
доли листовой поверхности одним из первых обратил внимание 
В.НЛюбименко. В опытах с редисом и желтым люпином им было 
установлено (Любименко, 1921; Любименко, Петелина, 1922) возрас­
тание ассимиляционной деятельности растений после уменьшения 
листовой поверхности и высказано предположение о том, что 
нормальное развитие растений совершается при определенном 
функциональном равновесии между органами, но основанном не на 
полном, а на частичном исполнении работоспособности каждого 
органа. Нарушение этого равновесия вызывает так называемую 
физиологическую регенерацию, когда функциональная энергия 
отдельных органов используется в большей мере, что необходимо 
для их восстановления и достижения нового гармоничного состояния.
Об изменении корреляционных отношений между надземными и 
подземными органами у растений после отнятия части зеленой массы 
свидетельствуют также последующие работы (Кренке, 1928; Синнот, 
1963; Гупало, 1969; Казарян, 1969 и др.).

Многие исследователи также показали, что снижение урожая при 
частичной дефолиации растений не пропорционально сокращению 
ассимиляционной поверхности из-за возрастания продуктивности 
оставшихся листьев (Эйдельман, 1933; Шевченко, 1933; Барьетас, 
1961; Карпилов, 1962; Taylor, 1972 и др.). Работа удаленных листьев 
частично компенсируется за счет усиления фотосинтеза у остав­
шихся. на что не раз обращалось внимание в литературе (Щеглова, 
Чернышева, 1933; Эйдельман, Банкул, 1933; Коссович, 1936; Кар­
пилов, 1962; Sweet, Wareing, 1966; Wareing et al.f 1968; Мокроносов, 
Багаутдинова, 1970 и др.). У растений сенокосов и пастбищ медленное 
восстановление фотосинтеза наблюдалось у отрастающей отавы 
злаков (Лиф и др., 1977; Бехаех, 1977), его возрастание имело место 
при частом скашивании Роа pratensis (Krans, Beard, 1985) и после 
удаления 60% листьев разными способами у Agropyron desertorum 
(Gold, Caldwell, 1990). Частичная компенсация накопления биомассы 
зависит от величины иэгьйтия, она возможна при уменьшении площади 
листьев на 10-50%, после удаления 70-80% листовой поверхности 
наблюдается депрессия фотосинтеза (Мокроносов, Иванова, 1971).

При восстановлении утраченной зеленой массы после дефолиации 
важная роль в активизшши физиологических процессов, в частности,



белок-син тезирующей системы, принадлежит цитокининам и другим 
регуляторным веществам, поступающим из корней (Мокроносов, 
Иванова, 1971; Борзенкова, Мокроносов, 1976; Багаутдинова, 1978). 
Известно, что дитокинины способны стимулировать синтез или 
предотвращать распад хлорофилла (Якушкина, Пушкина, 1971; 
Vollovaet а!.. 1978). В корнях также синтезируются порфириро ванные 
предшественники зеленых пигментов (Рубин, Германова, 1956,1959, 
1960 и др.), поэтому активность образования хлорофилла в надземных 
органах тесно связана и зависит от деятельности корневых систем 
(Казарян, 1966; Казарян, Давтян, 1967; Казарян, Акопова, 1972 и др.).

Увеличение корнеобеспеченности растений после удаления 
25-30% листовой поверхности способствовало возрастанию хлоро­
филла у кукурузы (Карпилов, 1962), подсолнечника (Казарян, 1969), 
тополя (Казарян, Чилингарян, 1972). Повышенным количеством 
хлорофилла отличались растения клевера лугового третьего укоса 
(Агаев и др., 1988). В опытах Н.Н.Гортиковой (1940) постепенное 
сокращение ассимиляционной поверхности периллы не вызывало 
изменений в концентрации хлорофилла. Неоднозначную реакцию на 
содержание зеленых пигментов после 50% дефолиации горошка 
однопарного и купены душистой отмечает ВАДавыдов (1986). В то 
же время уменьшение содержания хлорофилла наблюдалось у 
кукурузы после удаления шести листьев во время цветения и 
плодоношения (Коитиро и др., 1967), в листьях деревьев, регулярно 
подвергавшихся обрезке (Казарян и др., 1958), в стеблях и листовых 
пластинках луговых растений, отрастающих после скашивания, по 
сравнению с данными до укоса (Куренкова, 1982). Нередко снижение 
уровня пигментов сопровождалось усилением фотосинтеза (Казарян 
и др., 1958; Давыдов, 1986).

Сопоставление удаления 25 и 50% листьев у тополя в течение
12 дней после дефолиации выявило более низкое содержание 
хлорофилла у растений во втором случае (Казарян, Чилингарян, 1972; 
Казарян, 1990), что по мнению авторов связано с энергичным 
восстановлением утраченных частей, с использованием не только 
запасных, но и некоторых конституционных элементов живой 
клетки, в том числе и пигментов.

Таким образом, количественные изменения хлорофилла после 
дефолиации обусловлены деятельностью корневых систем и зависят 
от количества удаляемой надземной массы, видовых особенностей 
растений и условий произрастания.



В немногочисленных работах отмечены также некоторые изме­
нения водного режима растений после удаления части надземной 
фитомассы.

Значительное возрастание оводненности верхних листовых 
пластинок табака после удаления нижних наблюдали СД,Львов и 
Л.Н.Березнеговская (1934), что объяснили устранением конкуренции 
со стороны ниже расположенных листьев. Улучшение водообеспе- 
ченностн листьев имело место также у деревьев и кустарников после 
обрезки и прореживания кроны (Кияшко, 1951; Коломиец, 1957; 
Казарян и др., 1958), через 10 дней после удаления надземных почек 
у томатов (Гунало, 1969). Обогащение водой оставшихся листовых 
пластинок происходило довольно быстро, так, увеличение овод­
ненности верхних листьев пузыреплодника наблюдалось уже спустя 
30 минут после срезания нкжних (Гезалян, 1970). Удаление разного 
количества ветвей у абрикоса выявило повышенное содержание 
общей воды в оставшихся листьях после более глубокой обрезки 
(Казарян. Есаянг 1961). У подвергнутых обрезке деревьев наблюда­
ется преобладание дата свободной воды над связанной, что свиде­
тельствует об их менее напряженном водном режиме, обусловленном 
относительно меньшей листовой поверхностью при сохранении 
общей сосущей массы и возросшей поглотительной способности 
корней (Казарян, Карапетян, 1964; Казарян, 1969; Казарян, Чилнн- 
гарян, 1972). Высокая водообеспеченность деревьев после обрезки 
обусловливает и их повышенную транспирацию (Изюмский, 1955; 
Казарян, 1969). У обрезанных особей двух видов Agmpyron неповреж­
денные и частично срезанные листья одного возраста практически 
не различались по интенсивности транспирации (Nowak, Caldwell, 
1984).

Таким образом, рассмотренные работы в основном свидетельст­
вуют о том, что отчуждение части надземной фитомассы улучшает 
водный режим оставшихся листьев и тем самым активизирует 
жизнедеятельность обрезанных растений. Отметим, что основные 
наблюдения проводились на древесных растениях, при этом рас­
сматривалось, главным образом, изменение их оводненности и 
транспирации.

Растения с частичной дефолиацией характеризуются тенденцией 
к усиленному восстановлению утраченной ассимиляционной поверх­
ности, которая может реализоваться через отрастание новых листьев, 
а также через некоторое увеличение площади имеющихся листовьге 
пластинок.



В ряде опытов были показаны более быстрые темпы увеличения 
листовой поверхности у растений после удаления части листьев 
(Любименко, 1921; Гортикова, 1940 и др.) Вместе с тем, интенсив­
ность отрастания зависит от количества удаленной надземной массы. 
Так, срезание части листа у луговых злаков не влияет на скорость 
его дальнейшего роста (Киршин, 1977). Не стимулируются к росту 
после частичной дефолиации листья злаков после образования 
лигулы (Begg, Whight, 1962). Ускорение роста оставшихся листьев 
отмечалось после удаления третьей части растущих и всех закон­
чивших рост листьев у Pinus radiata (Sweet, Wareing, 1966), после 
50% дефолиации картофеля (Багаутдинова, 1985). Повышенной 
скоростью роста отличались молодые листья морского растения 
Thalassia testudinum после удаления остальных (Tomasko, Dawes,
1989), побеги Heterotheca subaxillaris после 28% дефолиации (Mihaliak, 
Lincoln, 1989). Вместе с тем, более низкие приросты наблюдались у 
новых побегов отавы злаков по сравнению с весенним травостоем 
(Бехаех, 1977).

Активизация ростовых процессов в листе двудольных происходит 
за счет повышения интенсивности как деления, так и растяжения 
клеток, что определяется его возрастом. Увеличение площади клеток 
верхней эпидермы у листьев плодовых деревьев после их сильной 
весенней обрезки наблюдал П.И.Кияшко (1951). П.П.Изюмским 
(1955) было замечено, что после пятилетней обрезки нижних ветвей 
укрупнение листьев деревьев сопровождалось более плотным, без 
межклетников, расположением палисадных клеток по сравнению с 
контрольными растениями. Разрастание пластинки листа у абрикоса 
не сопровождалось более или менее заметным изменением характера 
и густоты нервации (Казарян, Есаян, 1961), что авторы объясняют 
развитием мезофильной структуры.

Однократная дефолиация картофеля вызывает укрупнение устьиц 
и клеток эпидермы и тем самым сокращает их число в единице 
поверхности листа, при многократном удалении ассимиляционной 
массы наблюдались противоположные изменения (Иванова, 1978). 
Во всех случаях величина диффузионного сопротивления снижалась, 
что способствовало активизации фотосинтеза.

Изучение дефолиации у картофеля показало (Багаутдинова и др., 
1973,1976; Багаутдинова, 1978,1985), что изменение структуры листа 
при репарации утраченной фотосинтетической поверхности зависит 
от возраста растений. После дефолиации в период активно!'© роста 
картофеля наблюдалось, главным образом, усиление деления клеток



и, в меньшей степени, увеличение их растяжения. У взрослых 
растений объем палисадных клеток возрастал в 2,5 раза и не 
сопровождался, в отлнчие от первого отучая, повышением в них 
числа хлоропластов. При этом у опытных растений изменялись 
плаетидно-плазменные отношения, более заметно у закончивших 
рост особей. В целом, автор заключает, что независимо от количества 
удаленной зеленой массы возрастание фотосинтеза 1 дм2 листа 
обусловлено, как правило, более высоким числом пластид в единице 
листовой площади у дефодииро ванных растений по сравнению с 
контролем.

Возрастание количества хлоропластов в клетке после удаления 
половины листьев у горошка однопарного и купены душистой 
ВАДавыдов (1986) рассматривает как проявление одного из ком­
пенсаторных механизмов, направленных на усиление фотосинтеза.

При возобновлении растений после отчуждений важным источ* 
ником энергии служат запасные вещества, они дополняют энергию 
фотосинтеза отавы.

В обзоре работ отечественных и зарубежных исследователей, 
выполненном С.П.Смеловым (1966), подчеркивается, что подавля­
ющее большинство авторов выявили снижение количества запасных 
веществ у растений после срезания их надземной массы, причем с 
возрастанием частоты отчуждений содержание углеводов снижалось 
более интенсивно. Подобное связано с тем, что уменьшение листовой 
поверхности ограничивает накопление нового пластического матери­
ала в процессе фотосинтеза и увеличивает затраты на восстановление 
утраченной надземной массы. В связи с этим, по накоплению 
запасных веществ устанавливают сроки хозяйственного использо­
вания травостоя. Так, в листьях и корнях луговых злаков количест­
венное восстановление углеводов наступает через 15-20 дней после 
срезания растений (Морозов, 1958), их скашивание лучше проводить 
в фазу кущения, когда надземные органы наиболее богаты запасными 
веществами (Смелов, Морозов, 19396).

Мы обратили основное внимание на содержание водораствори­
мых углеводов у срезаемых растений, как на составную и наиболее 
динамичную часть запасных веществ.

Отметим, что большинство авторов наблюдало снижение уровня 
слхаров у растений после удаления части их зеленой массы.Так, через 
разные сроки после укоса содержание растворимых углеводов 
уменьшалось у луговых трав (Козлова, 19626), а также в листьях 
пустынных эфемеров и полыней (Некрасова, 1949). Через 8-10 дней



после срезания побегов верхового злака костреца безостого и 
низового — мятлика лугового — содержание сахаров в корневищах 
снизилось у первого вида и немного возросло у второго (Смелов, 
1937в). Отмеченные изменения автор связывает с наличием остав­
шихся после среза зеленых органов у мятлика, которые своей работой 
в известной степени уменьшают использование готовых ресурсов. 
Сопоставление режимов отчуждений выявило более заметное 
уменьшение количества растворимых углеводов у растений после 
более частых укосов (Смелов, 1947; Paulsen, Smith, 1968), а также 
после срезаний по пастбищному типу по сравнению с трехкратным 
скашиванием (Bowden etal., 1968). Снижением фотосинтетического 
образования растворимых углеводов, усилением их использования 
на вторичные синтезы объясняет Ю.С.Карпилов (1960, 1962) пони­
женную концентрацию сахаров у кукурузы после удаления 30% 
листовой поверхности. Восстановление уровня растворимых угле* 
водо в в корнях люцерны наблюдалось только через 2-3 недели после 
скашивания надземных побегов (Rapoport, Travis, 1984),

Как показали опыты АХМокроносова и Н АИваяовой (1971) на 
редисе и картофеле, существенной особенностью фотосинтеза 
растений с уменьшенной площадью листьев является снижение 
синтеза свободных сахаров и усиление образования аминокислот. 
При повреждении листьев растворимые углеводы становятся фак­
тором, лимитирующим прирост, их концентрация в тканях по 
сравнению с неповрежденными растениями падает (Куперман, 
Куприянов, 1973).

В то же время срезание части листьев подсолнечника не вызвало 
существенных изменений в содержании разных форм углеводов 
(Казарян, Давтян, 1966). Напротив, удаление 4-6 листьев нижних 
ярусов 4 раза за сезон способствовало уменьшению крахмала и 
возрастанию количества сахаров в оставшихся листьях табака (Львов, 
Березнеговская, 1934). Высокое содержание растворимых углеводов 
наблюдалось в отаве злаков Республики Саха (Абрамов, 1986). 
В листьях деревьев, обрезанных на разную глубину, обнаруживалось, 
преимущественно, возрастание уровня как водорастворимых угле­
водов, так и общего их содержания (Казарян и до., 1958; Казарян,
1990), причем более интенсивное при обрезке 50% листьев по 
сравнению с удалением 25% листовой поверхности (Казарян, Чилин- 
гарян, 1972), Авторы связывают это с сокращением объема запасной 
паренхимы и со значительным ослаблением перемещения ассими- 
лятов из листьев.



Таким образом* большинство исследователей наблюдаю коли­
чественное снижение сахаров у растений после удаления различной 
доли их ассимиляционной поверхности, но в целом не было одно­
значной характерной реакции изменения растворимых углеводов в 
ответ на воздействие среза, что, вероятно, связано с видовыми 
особенностями углеводных обменов (Рейнус, 1960; Сабиров, 1971), 
а также с величиной, сроками и частотой отчуждения надземной 
фитомассы.

Большое значение при отрастании дефолиированных растений 
принадлежит азОту и изменения его содержания после укосов, как и 
концентрации сахаров, неоднозначны.

Удаление части надземных органов вызывает в основном накоп­
ление азотистых веществ в оставшихся листьях как у древесных 
(Казарян и др., 1958; Казарян, Есаян, 1961; Казарян, Чилингарян, 1972; 
Казарян, 1990), так и травянистых видов (Карпилов, I960, 1962; 
Мокроносов, Иванова, 1971). Авторы отмечают интенсификацию 
синтеза аминокислот и белок-синтезирующей системы и связывают 
это с увеличением поступления в листья минерального азота и 
регуляторных веществ корневого гормонального комплекса.

Увеличение концентрации азота в листьях и снижение в корнях 
наблюдааось на лугах Танзании у двух видов Sprobolus после сильной 
дефолиации (McNaughton, 1985). При частых укосах в растениях 
содержится больше протеина, чем при более редких (Бегучев, 1930; 
Евсеев, 1954; Клапп, 1961). Повышенное количество протеина во всей 
надземной массе отавы (Ларин и др., 1950; Чепикова, 1964) часто 
связано с уменьшением в ней числа генеративных побегов и возрас­
танием хорошо облиственных вегетативных.

В то же время не отмечалось существенных изменений в содер­
жании общего азота после удачения части листьев в полярно 
расположенных мета мерных органах подсолнечника (Казарян, 
Давтян, 1966), а также в корнях двух видов житняков, срезавшихся 
несколько раз за сезон (Bukey, Weaver, 1939). Е.В.Никитиной (1940) 
было показано, что у луговых и степных растений Киргизского 
Алатау с увеличением числа отчуждений запасы белка снижаются 
более медленно по сравнению с углеводами, которые расходуются в 
первую очередь. Пониженное содержание азота имели побеги Glyceria 
весной после двукратного скашивания в предыдущий сезон (Sundb* 
land, Robertson, 1988). Под влиянием срезания количество азота 
также падает у райграса и ежи сборной, причем в большей степени в 
стерке, в меньшей — в корнях (Sullivan, Spraque, 1953).



Б заключение можно сказать, что изменения в структуре и 
метаболизме растений после дефолиации зависят от степени, 
частоты и сроков воздействия, при этом проявляются их видовые 
особенности. Важное значение при формировании отавы имеют 
также региональные особенности климата, поэтому отавность 
растений изучалась в разных природных зонах (Михеев, 1936; 
Никитина, 1936; Максимов, 1937; Евсеев, Слугина, 1938; Макаров, 
1940; Евсеев, 1954; Гордеева, Ларин, 1965; Мирошниченко, 1973 и др.) * 
И.В Лариным (1960) была отмечена тенденция к снижению отавности 
растений по мере продвижения их с севера на юг, от местообитаний 
с достаточным увлажнением к более засушливым. Б.Д.Абатуров и 
В.НЛопатин (1985) пришли к выводу, что интенсивность нарастания 
отавы определяется климатическим фактором, который в наиболь­
шей степени ограничивает фотосинтез в условиях произрастания и 
рассмотрели возможную реакцию растений на отчуждение при 
недостатке света, тепла и доступной влаги.

На территории Сибири наблюдения за отавностью растений 
естественных травостоев немногочисленны и проводились они на 
лугах лесной зоны (Гусельников, 1936), в лесостепи (Мусатова, 1939), 
а также в степных районах Забайкалья (Горшкова, 1962; Полюшкин, 
Горшкова, 1979; Горшкова, Полюшкин, 1983), Тувы (Ревякина, 1982; 
Горшкова, Монгуш, 1992), Алтая (Елесова, 1992), Исследования 
выявили среднюю и пониженную отавность степных видов, что 
определяется в основном недостаточным увлажнением и краткостью 
вегетационного периода. При этом подчеркивалось, что способность 
растений к повторному отрастанию в условиях Тувы выражена 
значительно слабее, чем в Забайкалье.

В целом, при изучении отавности мало внимания уделялось 
эколого-физиологическим аспектам повторного отрастания расте­
ний, произрастающих в разных природных регионах. Основные 
изменения структуры и метаболизма после дефолиации выявлялись 
преимущественно на примере культурных видов. Ввиду этого, нам 
представляется важным более детальное исследование экологи­
ческих особенностей повторно отрастающих степных растений на 
фоне изменений их продуктивности в условиях резко континен­
тального и засушливого климата. Сопоставление формирования 
надземной фитомассы и эколого-биологических характеристик 
срезаемых растений также может способствовать получению 
дополнительной информации для рационгшыюго ведения паст­
бищного хозяйства.



Глава 4

Низкие периодические укосы 

и повторное отрастание степных растений

4.1. Динамика надземной фитомассы

Для степных сообществ Тывы характерно интенсивное нарастание 
надземной фитомассы весной и в начале лета, затем часто наступает 
депрессия и последующие летние осадки приводят к формированию 
максимальной продуктивности травостоя к середине июля (Дымина, 
1982; Горшкова* 1986, 1990). При этом возможны пятикратные 
различия по урожайности между засушливыми и влажными годами.

Изученные виды растений наибольшей массы достигают чаще 
всего во второй половине лета, преимущественно к концу июля, что 
соответствует пику продуктивности большинства сообществ (Зве­
рева, 1994). На примере Stipa pennata также показано, что к этому 
сроку формируется макснмапьная ассимиляционная поверхность 
побегов. Засухи заметно снижают интенсивность ростовых процессов 
и уменьшают число развернувшихся листьев в побеге.

Рассмотрим некоторые особенности повторного отрастания после 
однократного низкого среза у пяти видов степных растений, разли­
чающихся по экологии: Stipa pennata, Festuca valesiaca, Carex 
pediformis, Artemisia frigida и Phlomis tuberosa.

У Stipa pennata, Festuca valesiaca и Carex pediformis после основного 
укоса хорошо отрастают листовые пластинки отчуждаемых веге­
тативных побегов. При этом отава Stipa pennata формируется, 
главным образом, за счет роста ранее срезанных листовых пластинок 
третьего листа и постепенного появления листьев четвертого 
порядка. У Festuca valesiaca также первыми отрастают в основном 
срезанные листья третьего порядка, но уже через месяц после низкого 
отчуждения примерно третью часть дерновины составляли вновь 
отросшие неповрежденные листья. Отметим, что в это время у 
опытных побегов типчака развитые четвертые листья встречались 
чаще, чем в контроле, но формирующиеся, еще не вышедшие из 
«трубки» пятые листья, реже, что свидетельствует об отрастании уже 
сформированных листьев. У Carex pediformis основной прирост 
зеленой массы образуется за счет роста листовых пластинок, начиная 
с 3-4 порядка и выше.



Для полукустарничка Artemisia frigida характерна пониженная 
энергия отрастания, основная часть ее побегов формируется из 
пазушных почек на нижних листьях, меньшая часть — из укоро­
ченных озимых побегов (Полюшкин, Горшкова, 1979). После укоса 
клубнекорневого полурозеточного монокарпического растения 
Phlomis tuberosa сначала в рост трогается терминальная почка, 
которая должна была весной дать побег, а затем спящие почки, 
расположенные ниже на корневище (Ревякина, 1982).

В целом, через 40 дней после низкого отчуждения высота побегов 
с листьями у изученных видов в средние по погодным условиям годы 
не достигает исходных размеров. При этом только у Carex pediformis 
отрастают практически все побеги, у злаков их количество составило 
75-90%, у Phlomis tuberosa — 60-80%, у Artemisia frigida число 
развивающихся побегов постепенно возрастало от 15-20 до 60-70% 
от первоначальных.

В результате наибольшее отрастание отавы — до 70-80% — в 
течение четырех декад после низкого среза наблюдалось в отдельные 
годы у Stipa pennata и Carex pediformis; у Artemisia frigida оно было 
меньше — 45-52%, а у Festuca valesiaca и Phlomis tuberosa прирост 
составлял 24-40% от основного укоса (рис.2). Следует подчеркнуть* 
что высокие темпы накопления зеленой массы в первые 5 дней после 
срезания отмечались у всех видов, кроме Artemisia frigida, причем у 
Stipa pennata и Carex. pediformis они сохранялись и в дальнейшем, а 
для Festuca valesiaca я Phlomis tuberosa было характерно постепенное 
их убывание. У полукустарничка Artemisia frigida слабое отрастание 
отавы в первую декаду заметно усиливается в последующем.

Рис.2. Накопление массы отавы у степных растений после низкого отчуждения побегов 
(%  к основному укосу, абс. сух. вещество, среднее ia 1986-1989 гг.).

Виды растений: 1 — Stipa pennata: 2 — Festuca valesiaca;
3 — Carex pediformis; 4 — Artemisia frigida; 5 — Phlomis tuberosa



Сильное воздействие на продуктивность отрастающих побегов 
оказывают метеорологические условия отдельных вегетационных 
сезонов. Из изученных видов в течение 1986-1989 гг. менее подвер­
женной условиям внешней среды оказалась отава Carex pediformis в 
первые 20 дней после низкого среза (CV * 12-17%), у остальных видов 
коэффициент вариации составил 29-50%.

Рассмотрим отрастание надземной фитомассы после низкого 
отчуждения растений с периодами 5,10, 20, 30 и 40 дней в течение 
вегетационного сезона.

После частых низких укосов с периодами 5 и 10 дней, проведенных 
в течение четырех декад, продуктивность последней отавы у всех 
исследуемых видов была меньше или чуть превышала один процент 
от первоначальной массы растений. Вместе с тем, при формировании 
отав за столь короткие промежутки проявились видовые особенности 
растений (рис.З, 4). Так, у злаков наблюдалось более равномерное 
снижение продуктивности отав от укоса к укосу: у Stipa pennata — 
от 8-10 до 0,5-1,0% при 5-дневных интервалах и от 24 до 2% — при 
10-дневных; у Festuca valesiaca — от 15-17 до 1-2% при декадных 
перерывах между отчуждениями. Уменьшение массы отавы проис­
ходило за счет снижения числа и высоты отрастающих побегов, при 
этом отмечались значительные колебания этих Показателей по годам. 
Например, после 8 укосов при 5-дневных перерывах количество 
растущих побегов снижалось у Stipa pennata в 1,8-5,6 раза, у Festuca 
valesiaca —  в 2,6-5,2 раза, но не отросших дерновин практически не 
наблюдалось.

Учитывая, что с возрастанием числа укосов количество отраста­
ющих побегов снижается, мы рассчитали их массу на единицу 
поверхности. В этом случае изменение продуктивности отав отра­
жало в основном уменьшение высоты побегов, поэтому было 
выявлено более медленное снижение накопления зеленой массы у 
обоих видов по сравнению с учетами ее общего запаса. В целом 
высота побегов Stipa pennata сократилась в 4-8 раз, Festuca vale­
siaca — в 3,8-5,7 раза.

Сопоставление развитости побегов после проведенной серии 
отчуждений с периодами 5 дней в 1988 г. показало, что столь частые 
низкие укосы подавляют формирование очередных листьев у обоих 
видов. Отрастание злаков после укосов происходило за счет роста 
ранее срезанных листовых пластинок, длина которых уменьшилась 
у Stipa pennata в 4,1 раза, у Festuca valesiaca — в 2,5 раза.
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Рис.З. Динамика накопления массы отавы у злаков и осоки 
при частом низком отчуждении надземных побегов, 1987 г. (абс. сух. вещество). 

Периодичность укосов: а — 5 дней; 6 — 10 дней

Частое отчуждение плотнокустовой корневищной осоки Carex 
pediformis вызвало более заметное нарастание продуктивности— до 
12-14% — в первой и иногда во второй отавах при 5-дневных 
интервалах между укосами и до 20% в первой отаве при 10-дневных, 
масса последующих отав снижалась в 3-6 раз. Число отрастающих 
побегов у Carex pediformis в делом снижается в меньшей степени, 
чем у злаков. Так, в 1988 г. после 8 отчуждений через 5 дней не



Puc.4. Динамика накопления зеленой массы у Artemisia frigida и Phlomis tuberosa 
при часто* низком отчуждении побегов, 1987 г. (збс. сух, эещест&о). 

Периодичность укосов: а — 5 дней; б — 10 дней

отросло 25% побегов, в то же время ири подобных укосах в 1987 г. 
отмечалось приостановление роста побегов после шести отчуж­
дений. Высота побегов при этом сокращается в 5,4-7,7 раза.

При частых укосах у Carex pediformis отрастают, в основном, 
основания ранее срезанных листовых пластинок, которые, например, 
в 1988 г. после серии отчуждений с интервалом 5 дней составили 84% 
от всех листьев.

У полукустарничка Artemisia frigida отрастание отавы через 5 дней 
после основного укоса очень незначительно, в пределах 3-6%, такое 
же количество зеленой массы сохраняется в течение трех-пяти 
отчуждений, последующие срезы ведут к дальнейшему снижению 
продуктивности опытных побегов в 2-4 раза. Ири укосах через 
10 дней уровень отрастания 7-10% удерживался у трех отав, продук­
тивность четвертой отавы снизилась в 3,5 раза. Незначительное 
образование надземной продукции за столь короткие интервалы



между отчуждениями обусловлено, главным образом, медленным 
ростом побегов Artemisia frigida, основное сокращение высоты 
которых происходило после первого укоса, в последующих отавах 
отмечалось небольшое последовательное ее уменьшение. Поэтому 
после частых укосов продуктивность на единицу поверхности особи, 
занятой растущими побегами, более стабильна, чем изменения 
общего запаса зеленой массы, при которых имеет значение также 
снижение числа отрастающих побегов, К этому следует добавить, 
что к концу опыта 30-40% особей не отрастало полностью, у осталь­
ных отросшие побеги были немногочисленны.

У травянистого многолетника Phlomis tuberosa при укосах через 
10 дней в более благоприятном 1987 г. масса первой и второй отавы 
достигали 18-20%, продуктивность третьей отавы снизилась почти в 
3 раза, а четвертая составила только 1,2%. При подобных срезах в
1988 г. накопления надземной фитомассы Phlomis tuberosa были очень 
незначительны. Но в обоих летних сезонах практически не наблю­
далось отрастания после отчуждения с интервалом 5 дней. Сокраще­
ние массы отавы у Phlomis tuberosa связано со снижением числа 
отрастаюлщх побегов, количество которых к концу опыта умень­
шается в 2,5-4,4 раза. Постепенное понижение массы растущих 
побегов обусловлено уменьшением их высоты, числа и размеров 
развивающихся листьев. Так, размеры листьев растений четвертой 
отавы уступали контролю в 3,7-5,8 раза, длина их черешков сокра­
тилась почти в 13 раз.

Сопоставление абсолютно сухой фитомассы, полученной за 
равное число укосов в течение четырех декад в 1987 г. и двух декад 
в 1988 г. показало (табл.4), что частое низкое отчуждение, особенно

Таблица 4
Продуктивность отавы у степных растений Тывы 

после ниэкого отчуждения побегов с различной периодичностью

Вид

Фитоиасса (%  к первоначальной абсолютно сухой массе) 
после отчуждения с периодов

1987 г. (40 дней) 1988 г. (20 дней)
5 дней, 
8 отав

10 дней, 
4 отааы

40 дней, 
1 отава

5 дней, 
4 отавы

20 дней, 
1 отава

Stipa pennata 37,3 45,5 50.0 18,6 21,9
Festuca valesiaca 37,3 30,6 12,5 16,1
Carex pediformis 34,8 27,5 41,3 28,6 34,6
Artemisia frigida 25,3 26,9 32.Й 5,0 10,9
Phlomis tuberosa _ 53,4 51,4 - -



с периодом 5 дней, способствует меньшему суммарному нарастанию 
отавы по сравнению с интервалами в 20 или 40 дней. Вероятно, столь 
частое удаление ассимиляционной поверхности оказывает также 
дополнительное отрицательное воздействие.

При укосах через 20 дней практически у всех изученных видов 
данные второй отавы приближались к первой и колебались в разные 
годы от 10 до 34% от первоначальной массы растений, при этом 
наибольшие значения — до 22-34% — наблюдались у Carex pediformis 
и Stipa pennata. Продуктивность третьей отавы в основном незна­
чительна и составляла 3-10%. Число отросших в ней побегов умень­
шалось у Stipa pennata и Festuca valesiaca в 1,7-2,0 раза, у Artemisia 
frigida — в 2,6-4,0 раза, у Phlomis tuberosa трогались в рост лишь 
единичные особи, при этом опытные побеги уступа!и по высоте 
контрольным в 2,6-6,2 раза.

При более длинных периодах между отчуждениями — в 30 или 
40 дней — у большинства растений основное количество надземной 
массы — 22-63% — получали в первой отаве, во второй ее было 
значительно меньше — 4-17%. При этом число отросших побегов во 
второй отаве у злаков сокращалось в 1,4-1,7 раза, у Artemisia frigida — 
в 2Д-2,5 раза, у Phlomis tuberosa они составляли лишь 10-15% от 
первоначальных. К концу лета опытные растения были в 1,7-5,2 раза 
ниже неповрежденных, наименьшие значения отмечены у Artemisia 
frigida и Phlomis tuberosa.

В целом, сумма абсолютно сухой массы степных растений после 
трех отчуждений с периодом 20 дней была близка к данным, 
полученным после двух укосов через 30 дней (табл.5). Отметим 
также, что большое влияние на скорость повторного отрастания 
побегов оказывают погодные условия отдельных лет. Так, среди

Таблица 5
Продуктивность отавы у степных растений Тывы после низкого отчуждения 

побегов с периодами 20 и 30 дней (средняя за 1985-1988 гг.)

1 Продуктивность (%  к первоначальной абсолютно сукой массе) 
| после отчуждения с периодом
j 20 дней, 
I 3 отавы

Коэффициент 
вариации (CV, % )

30 дней, 
2 отавы

Коэффициент 
вариации (CV, %)

Stipa pennata 1 44,7± 7,64 24,2 54,1*7,50 24,0
Festuca valesiaca j Зб,8±2,55 9,8 34,0*0,70 2,9
Carex pediformis { 61,6±14,67 33.7 53/4±11,б9 37,9
Artemisiafrigi(ki ] 39,4±7,63 27,6 40,3±Ь,55 23,9
Phlomis tuberosa j - - 40,9 ±13,2 45,9



изученных видов наибольшая вариабельность продуктивности отав 
по годам была отмечена у Phlomis tuberosa, в наименьшей степени 
метеорологические условия отразились на количестве отрастаемой 
массы у Festuca valesiaca.

Таким образом, низкое отчуждение степных растений, прово­
димое несколько раз за сезон, вызывает снижение массы отав, имеют 
значения также погодные условия отдельных лет.

Многократное отрастание степных растений после отчуждения 
во многом определяет устойчивость разных типов пастбищ.к выпасу. 
Отмечается, что более устойчивы к интенсивному стравливанию 
типчаковые пастбища, промежуточное положение занимают ковыль­
ные, а менее устойчивы — овсецовые (Горшкова, 1989а).

Число возможных отчуждений зависит от места произрастания 
растений. Так, в условиях Ростовской области (Ганфильев, 1939) за 
два вегетационных сезона ковыли выдерживали 9-12 отчуждений, 
при этом 50-70% их дерновин погибло; овсяницы срезались до 7-8 раз, 
число погибших дерновин у них составило 35-60%. В Забайкалье 
(Полюшкин, Горшкова, 1979) особенно устойчивой к многократным 
срезаниям оказалась Carex pediformis, выдержавшая за 3 года 7 отчуж­
дений, при этом все особи сохранили жизнеспособность, в то же 
время, например, ковыль байкальский выдерживал не более 3-4 уко­
сов. В Центральной Тыве степные растения в основном выдерживают 
не более трех срезаний за сезон (Ревякина, 1982; Горшкова, Монгуш, 
1992). В связи с этим мы попытались выявить степень отрастания 
степных растений этого района после отчуждений в течение несколь­
ких лет.

Низкому срезанию побегов с интервалами один (I вариант) и два 
месяца (П вариант) в течение 1985-1989 гг. подвергаюсь пять видов 
растений; Stipa pennata, Achnatherum splendens, Carex pediformis, Iris 
humilis и Artemisia frigida.

Отчуждение побегов в течение первых двух лет исследований 
привело к значительному снижению продуктивности отав у всех 
видов, особенно это было характерно для Artemisia frigida, Stipa 
pennata и Iris humilis (табл.6, 7).

К началу лета 1987 г. у Artemisia frigida при обоих режимах 
срезания половина особей не отросла, а к концу сезона в первом 
варианте наблюдалось только 12% отросших особей, во втором — 33%, 
причем от опытных растений росли лишь единичные побеги. Высота 
опытных растений в первые два года снизилась в 3,6-4,6 раза у 
первого варианта и в 1,6-2,8 раза — у второго, в течение третьего



t
I Продуктивность отавы. % к абсолютно сукой массе основного укоса
1 8«д 1985 г 1986 г. 1987 ? 1988 г. 1989 г.
1

1-й г~й 3-й 4-й 5-й 6-й 7-й 8-й 9-й 10-й 11-й 12-й

j Sbpo pennata 24,3 14,1 9,5 7,2 4,2 1,2 1.1 0,1 0,4 0.3 од 0

j Achnathefum 
j spiendens

20,8 23.7 9.8 30,0 19,6 4,7 14,6 9,7 3,1 4.4 « 0,3

[ Carex pediformis 16,6 8,6 13,9 4,6 6,0 7,9 1,9 1,4 б,г 3,1 1.7 113
{ Iris humilis 13,6 4,5 30,9 2,7 5,2 12,6 1.8 0,4 10,3 3.1 0,7 0,5
j Artemisia frigida 223 34,2 8,0 0,6 2,5 0,1 ОД 0 0 0 0 0

Таблица 7
Продуктивность степных растений Тывы 

при низком отчуждении побегов с интервалом два месяца

Вид
Продуктивность отзвы, % ч абсолютно сухой нассе основного укоса
1985 г. 19S6 г. 1987 г. 1988 г. 1989 г.

1-й 2-й 3-й 4-й 5-й б-й 7-й 8-й
Sfrpo pennata 21,4 8,2 5,5 2,6 1,1 1,7 0,2 0
Achnciherurn splendens 31,9 14,2 40,6 8,2 36,1 8,4 13,0 5,4
Ccrex pediformis 18,7 20,5 133 8,7 33 10,8 6.2 20,5
Iris humilis 16.7 533 33 9.1 1.1 7,0 5> 4,3
Artemisia frigida 35,7 9,3 9.1 0,2 0 0 0 0

сезона они уже уступали контролю в 7,4-8,5 раза и различий между 
вариантами не наблюдатось. К началу четвертого сезона все опытные 
особи погибли.

У злаков с возрастанием числа отчуждений наблюдалось последо­
вательное снижение количества отросших побегов в дерновине, при 
этом сократилась доля вновь формирующихся побегов, более быстро 
у Stipa pennata. К началу сезона 1987 г. у Stipa pennata еще не 
наблюдалось погибших особей (табл.8), отросшие побеги составили 
6-15% от первоначальных и были примерно в 2 раза ниже контроль 
ных, в результате продуктивность отав уменьшилась до 1-3% от 
основного укоса. Дальнейшее отчуждение этого года вызвало 
постепенное снижение числа отросших дернови н у растений первого 
варианта. В течение четвертого года наблюдений от опытных 
дерновин Stipa pennata отрастало в среднем 1-5 побегов, уступавших 
по высоте контролю в 3,3-3,5 раза, причем количество погибших 
особей возросло до 70% в первом варианте и до 33% — во втором.



Тоблицо 8
Число отросших дерновин при многократном низком срезании побегов, %

Число отчуждений

Вид
с интервалом один месяц с интервалом два месяца

1987 г. 1938 г. [1989 г. 1987 г. 1988 г. 1989 г.
7 8 9 10 11 12

1 3
5 6 7 & 9

Stipa pennata 100 90 70 50 50 30 1 о 100 100 89 67 0
Achnatherum
splendens

100 100 100 100 100 100 | 10 100 100 100 100 80

Примечание. Основной укос проведен 26 июня 1985 г.

К началу 1989 г. все опытные дерновины Stipa pennata оказались 
погибшими.

У Achnatherum splendens в течение четырех лет исследований при 
обоих режимах срезания не отмечалось погибших дерновин, сниже­
ние продуктивности отав происходило за счет уменьшения числа и 
высоты отросших побегов. Так, при отчуждении через месяцкконцу 
второго года отросла четверть опытных побегов, а к концу четвер­
того — только 13%, при этом их высота уменьшилась в 3,7 раза. 
Отметим, что отавы формировались, преимущественно, за счет роста 
ранее срезанных побегов. Четырехлетнее отчуждение Achnatherum 
splendens с периодом два месяца снизило количество растущих 
вегетативных побегов в 2,3 раза, их высоту— в 1,7-2,4 раза, у особей 
наблюдалось развитие единичных более низких генератийных 
побегов. К этому добавим, что укосы в первые два года на 70-75% 
состояли из нетронутых срезом листьев более высоких порядков, в 
дальнейшем их доля уменьшилась и достигла 54% к концу четвертого 
сезона. К середине июня 1989 г. среди дерновин первого варианта 
только у двух наблюдалось по одному выросшему побегу, а при 
отчуждении через два месяца отросло 80% особей, причем число 
побегов у них составило 5-20% от первоначальных.

У Iris humilis постепенное снижение продуктивности отав в 
течение опыта сопровождалось небольшим возрастанием зеленой 
массы опытных растений весной, в период их интенсивного ростам 
цветения, чуть более заметным при укосах с интервалом два месяца. 
К концу четвертого сезона наблюдений среди опытных особей Iris 
humilis не отросло всего 10% в первом варианте и 20% — во втором. 
Число побегов в отаве снизилось примерно в 2 раза, при этом 
отрастали, главным образом, ранее срезанные побеги, доля которых 
составила 90,9%. Их облиственность была в 1,5 раза меньше контроля. 
Отметим также уменьшение в 1,9-2,3 раза ширины листьев в опыте.



Постепенное сокращение количества отросших побегов наблю­
далось к в отавах Carex pediformis. Так, к началу лета 1987 г. их было 
74% у растений первого варианта и 84% — у второго, к середине июня
1988 г. они составляли соответственно 44 и 71%, а к началу лета
1989 г. — только 33 и 59%.

В делом, следует отметить хорошую жизнеспособность опытных 
особей Carex pediformis, среди которых к пятому сезону наблюдений 
только одна погибла. Отрастание отавы происходило преимущест­
венно за счет ранее срезанных листовых пластинок» которые к этому 
времени составляли две трети листьев побега. При этом опытные 
побеги уступали контролю по высоте в 1*6-2Д раза.

Таким образом, к началу пятого года исследований наблюдалось 
лишь небольшое отрастание опытных растений Achnatherum splen­
dens, Carex pediformis и Iris humilis, причем у двух последних видов 
погибло наименьшее количество особей. Заметим, что засухи: 
позднелетыяя в 1987 г. и весенне-летняя — в 1989 г., способствовали 
более заметному снижению продуктивности отав и выявили различ­
ную чувствительность растений к перенесению неблагоприятных 
условий.

Это подтверждается также данными, полученным и поел е низкого 
отчуждения побегов Festuca valesiaca и Phlomis tuberosa в 1988-1989 гг. 
с периодами 30 и 40 дней 3 раза за сезон. Наблюдения за растениями 
продолжались и в сильно засушливом 1990 г., когда укосы уже не 
проводились.

К концу второго года опыта масса отавы Festuca valesiaca была 
меньше основного укоса на 86-93% (табл.9), происходило это, 
главным образом, за счет уменьшения высоты и числа растущих 
побегов. В 1990 г. срезаемые ранее побеги Festuca valesiaca в 
1,8-2,0 раза уступали контрольным по высоте, но погибших дерн овин 
в опыте не наблюдалось.

Низкое отчуждение Phlomis tuberosa уже в первый год уменьшило 
количество растущих побегов на 87-93%. Засуха следующего года 
резко затормозила формирование отавы после раннелетнего отчуж­
дения, но последующие затяжные дожди способствовали быстрому 
отрастанию новых побегов к кощу сезона. К середине лета 1990 г. 
от опытных особей Phlomis tuberosa от росл а  л ишь пятая часть побегов 
после отчуждения с интервалом 30 дней и третья часть — после 
срезов с периодом 40 дней. Отметим уменьшение размеров листьев 
в 2Д-2,2 раза в первом случае и в 1,4-1,8 раза — во втором по 
сравнению с неповрежденными растениями.



Продуктивность отав у Festuca valesiaca и Phlomis tuberosa 
при низком отчуждении побегов (%  к абсолютно сухой массе основного укоса)

Вид
Продуктивность отавы

1988 f. 1989 г.
1-й 2-й 3-й 4-й 5-й

Интервал между укосами — 30 дней
festuca valesiaca 26,3 12,3 10,8 7,5 11,9
Phlomis tuberosa 7,7 0,9 0,5 0 44,3

Интервал между укосами — 40 дней
Festuca valesiaca 28,0 7,4 17,2 13Д 13,8
Pfrlomh tuberosa 2,0 ОД 0,4 17,2 40,8

Таким образом, периодическое низкое отчуждение степных 
растений Тывы в течение нескольких сезонов вегетации привело к 
резкому снижению продуктивности опытных особей, выявило 
степень их устойчивости к подобным укосам. Дополнительное 
отрицательное воздействие оказали неблагоприятные погодные 
условия отдельных лет. Среди изученных видов более жизне­
способными оказались Carex pediformis, Festuca valesiaca и Iris humilis, 
промежуточное положение занял Achnatkerum splendens, менее 
устойчивыми были Artemisia frigida, Stipa pennata и Phlomis tuberosa.

4.2. Анатомическое строение 

и структура пластидного аппарата листьев

У листьев растений аридных и полуаридных местообитаний 
имеется целый ряд приспособлений, направленных на уменьшение 
транспирации и сохранение водного запаса.

Существенным и наиболее общим признаком, возникающим в 
процессе эволюционного приспособления к засушливым условиям 
среды, является редукция площади листа. В.КВасилевской (1938, 
1950,1954) показано, что уменьшение размеров листовой пластинки 
у пустынных растений обусловлено в процессе онтогенеза короткой 
стадией деления клеток и быстрой дифференциацией тканей. 
Сокращение листовой поверхности ведет к снижению транспирации 
(Солонько, 1974). Слойность мезофилла при этом у растений, не 
имеющих специализированной хлорофиллоносной обкладки прово­
дящих пучков, увеличивается, особенно сильно развивается пали­
садная ткань, что позволяет растению противостоять, прежде всего,



почвенной засухе (Василевская, 1941,1965а). Увеличение числа слоев 
и плотности столбчатых клеток до некоторой степени компенсирует 
малую апощадьлиста (Василевская, 1954). По мнениюЛ.ИЛипаевой 
(1952), большая сомкнутость тканей пустынных эуксерофитов 
связана с лучшей их приспособленностью к иссушению и чрезмерной 
транспирации. Вследствие увеличения мезофилла толщина листа у 
растений сухих и солнечных мест обычно больше, чем у обитателей 
влажных участков (Варминг, 1902; Баранов, 1925; Василевская, 1938, 
1950,Лнпаева, 1955; Вознесенская, 1958). Исходя из этих изменений, 
одним из наиболее отличительных признаков ксероморфного листа 
многие авторы считают низкие отношения его поверхности к объему 
(McDougall, Penfound, 1928; Weaver, Clements, 1929; Вознесенская, 
1958 и др.). Для ксерофитов характерны более мелкие клетки верхней 
эпидермы, наружная стенка которых по сравнению с мезофитами 
несколько утолщена (Баранов, 1923, 1925), причем устьица преоб- 
ладах>т на верхней стороне листа, их погруженность встречается как 
исключение, в массе своей они располагаются вровень с эпидермой.

В целом, растения аридных местообитаний очень разнообразны 
по строению и адаптация к климатическому режиму у них осуществ­
ляется разными путями, что не раз отмечалось в литературе (Зален­
ский, 1922; Генкель, 1946; Shields, 1S50; Ляпаева, 1952,1954; Василев­
ская, 1954; Григорьев, 1955,1968; Гасанов, 1959; Николаевский, 1970 
и др.). Вместе с тем, основные направления структурных адаптаций 
листьев ксерофитов связывают с развитием плотной упаковки клеток 
мезофилла (пикноморфное), склеренхимной обкладки пучков 
прокамбиального происхождения (склероморфное) и большого 
объема водоносной паренхимы (суккулентное) (Бутиик, 1984).

При комплексном изучении листа большое место занимают 
вопросы организации его фотосинтетического аппарата.

Исследование ассимиляционного аппарата на клеточном и тка­
невом уровнях — его мезострукутры, по терминологии АТ.Мокро* 
носова (1978), — проводится методами световой микроскопии в 
сочетании с функциональной оценкой активности единицы поверх­
ности листа, отдельных хлоропластов и т.д. При этом особое 
внимание привлекает исследование пластидного аппарата как 
а!емента структурной регуляции фотосинтеза (Кахнович, Климович, 
1971; Мокроносов и др., 1973; Цельникер, 1973, 1975, 1978; Kariya, 
Tsunoda, 1972, 1973; PriouJ, 1975; Горышина, 1978 и др.).

Большой интерес для понимания адаптационных процессов 
фотосинтеза представляет также анализ ассимиляционного аппарата



растений разных экологических групп. Судя по имеющимся в 
литературе данным, сопоставление растений из разных место­
обитаний выявило существенные различия в организации их плас- 
тидной системы (Ракицкаяидр., 1973,1974; Багаутдинова и др., 1975; 
Горышина и др., 1975,1977,1980, 1982,1983; Дьяченко, 1978; Мокро- 
носов, Шмакова, 1978; Горышина, 1987; Пьянков и др., 1993).

Анализ основных параметров фотосинтетического аппарата листа 
у большого числа видов растений из различных местообитаний, 
проведенный Т.К.Горьшшной (1989), позволил выявить его большую 
экологическую пластичность на разных уровнях организации. 
При этом у растений, обитающих в близких условиях увлажнения и 
освещения, наблюдались общие черты структурных адаптаций 
пластидного аппарата.

Большое разнообразие структуры ассимиляционного аппарата у 
растений разных экологических групп выявляется на тканевом 
уровне организации, что связано, прежде всего, с особенностями их 
анатомического строения. Так, сходные системы распределения 
пластид в листьях двудольных, относящихся к одному анатоми­
ческому типу, наблюдали Ю.В.Гамалей иТ.Р.Милашвшга (1986). В то 
же время М.Г.Бариновым (1988) отмечается, что систематическое 
положение и особенности жизненных форм отдельных видов ока­
зывают существенное влияние на мезоструктуру фотосинтетичес­
кого аппарата.

Значимость таких показателей, как поверхностная плотность 
хлоропластов (их число в 1 см2 листа) и объемная плотность 
хлоропластов (их количество в 1 мм3 мезофилла без учета покровных 
тканей), связана с тем, что работа фотосинтетического аппарата 
определяется, в частности, изменением в листе количества пластид. 
Оказалось, что у растений тенистых местообитаний заполненность 
листа хлоропластами невелика. Так, у кустарников и травянистых 
видов под пологом ельников и дубрав 4-17 млн/см2 хлоропластов 
(Чеснейшая, 1975; Киселева, 1977,1980; Фролов, 1978; Пружина, 1978; 
Горышина и др., 1982), значительно большая густота пластид у хорошо 
освещенных ранневесенних эфемероидов листопадных лесов и 
высокогорных растений — 20-50 млн/см2, достигая у отдельных 
видов до 80-90 и даже 100-120 млн/см2 (Горышина и др., 1975,1978, 
1980; Горышина, 1989). Очень высокая насыщенность листа хлоро­
пластами у ксерофитов степей и пустынь (до 80-95 млн/см2), что 
достигается, преимущественно, за счет аютной упаковки мелких 
клеток (Мокроносов, Шмакова, 1978; Горшкова, Зверева, 1988).



Их фотосннтетическая активность осуществляется, главным обра­
зом, за счет очень большой концентрации пластид в листе. Листья 
же мезофитов, напротив, отличаются более активными хлороплас­
тами, ко их число на единицу площади значительно меньше.

Следует также отметить, что сформированные при интенсивной 
солнечной радиации мелкие хлоропласты с низким содержанием 
пигментов представляют однородную рассеивающую среду, которая 
лучше гасит свет, чем среда с крупными пластидами (Цельникер, 
Казаков, 1971).

Анатомическое строение листьев изученных степных много­
летников весьма разнообразно (рнс.5, 6).

Так, среди двудольных у Phlomis tuberosa дорсивентральный тип 
мезофилла, у Artemisia frigida — изопалисадный. Д ля дерновинных 
злаков и осоки (Stipa pennata, Festuca valesiaca, Achnatherum splendens 
и Carex pediformis) характерен плотногомогенный тип мезофилла, для 
Iris humilis — суккулентный изолатерштьный.

Irie

Рис.5, Аиатоиическое строение листьев у некоторых изученных видов растений. 
Э — эпидерма; ПП — палисадная паренхима; ГП — губчатая паренхима;

ПрП — проводящий пучок; X — хлоренхииа; ЕП — водоносная паренхима; 
8Я — воздухоносная лакуна



Рис-6. Анатомическое строение листьев злаков.
С — склеренхима; Мк — моторные клетки (остальные обозначения си. рис.5)

Листовая пластинка Phlomis tuberosa — широкая, с хорошо 
развитой эпидермой и устьицами на обеих сторонах листа. Пали­
садная паренхима представлена одним или двумя рядами клеток, у 
которых высота в 3-4 раза превышает ширину. Губчатый мезофилл 
имеет развитую сеть межклетников. Отношение толщины палисад­
ной ткани к губчатой, в основном, чуть больше единицы, что в целом 
характерно для световых листьев. Сеть жилок не густая, на попереч­
ном срезе она составила 5-10%.

Одним из наиболее общих признаков ксерофитизации считается 
мощное развитие палисадной паренхимы (Баранов, 1923, 1925; 
Василевская, 1940, 1965а и др.), которая является высокопроизводи­
тельным типом ткани и вносит основной вклад в фотосинтез листа 
(Мокроносов и др., 1973). Вероятно поэтому, сильное ее развитие до 
некоторой степени компенсирует малую листовую площадь ксеро­
фитов.

У ксерофита Artemisia frigida листья мелкие, густо опушенные, 
слойность палисадной ткани составляет 3-5 рядов клеток. Между 
верхним и нижним столбчатым мезофиллом расположены один, 
иногда два слоя слегка вытянутых клеток, напоминающих пали­
садные.

Известно, что для ксерофитов весьма характерно развитие в той 
или иной степени водоносной паренхимы (Василевская, 1954). 
Л.ИЛипаева (1952) считает, что эта ткань обладает значительной 
водоудерживающей силой и совместно с другими анатомическими



особенностями ксерофитов (такими, как негустые сети жилок, 
сильное опушение или утолщенные стенки эпидермальных клеток и 
др.) способствует сокращению расхода воды на транспирацию в 
засушливые периоды вегетации. Водозапасающая паренхима может 
функционировать как временный резервуар, адсорбирующий воду в 
ночное время и отдающий ее мезофиллу в течение дня (Гамалей,

1984).
Так» среди рассматриваемых нами видов слой водоносной парен­

химы окружает проводящий пучок, расположенный в центре листа 
Artemisia frigida (Воронина, 1969).

Центральную часть листа Iris humilis также занимает водоносная 
паренхима. Клетки мезофилла крупные, но достаточно плотно 
сомкнуты. Эпидерма листа крупноклетная, с тонкими наружными 
оболочками, но устьица мелкие и несколько погруженные.

В центре листа Carex pediformis располагается бесцветная парен­
хима, которая постепенно разрушается и образует воздухоносные 
лакуны. Хлоренхима, представленная мелкими и плоскосомкнутыми 
клетками„ заполняет пространство между проводящими пучками, 
окаймляя по периферии воздухоносные полости. Склеренхимная 
обкладка проводящих пучков хорошо развита, причем сверху и снизу 
больших пучков она усилена склеренхимными тяжами. Адаксиадьные 
эпидермальные клетки выше, чем абаксиальные. Утолщение эпи­
дермы составляет почти половину ее высоты. Устьица мелкие и 
непогруженные, расположены они на абаксиальной эпидерме.

Известно, что структура листьев осок засушливых мест имеет , 
много общего с луговыми и болотными осоками (Радкевич, 1934; 
Янишевский, 1937; Вихирева-Васильева, 1972 и др.). В процессе 
адаптации к засухе степные осоки приобрели способность к высо­
кому водообмену и повышенной устойчивости к перегреву, но 
продолжают оставаться чувствительными к обезвоживанию тканей 
(Колпиков, 1971).

Строение листьев дерновинных злаков отличается мелкоклеточ- 
ностью, сопровождающейся исключительно сильным развитием 
процессов склернфикации (Василевская, 1954). Усиление защитной 
функции против засухи здесь также достигается за счет толсто­
стенной нижней эпидермы, наличия ребер и бороздок, куда погру­
жены устьица, способности листовой пластинки к сворачиванию. 
Структурные приспособления злаков к аридным условиям очень 
разнообразны (Николаевский, 1970, 1972; Николаевский, Никола­
евская, 1972).



У рассмотренных нами дерновинных злаков узкие, постоянно 
сложенные и сворачивающиеся во время засухи листовые пластинки. 
У всех видов хорошо выражена ребристость верхней поверхности 
листа, на которой имеются выросты в виде волосков или небольших 
шипиков. Наибольшей высоты сосудисто-волокнистые пучки дости­
гают у Achnatherum splendens. Эпидерма представлена сравнительно 
мелкими клетками, ее наружная стенка значительно более развита 
у клеток абаксиальной эпидермы. Устьица расположены на верхней 
стороне листа, здесь же, на дне бороздок, имеются хорошо развитые 
моторные, или двигательные клетки, способствующие свертыванию 
листовой пластинки.

У всех злаков сильно развита склеренхима. В листьях ковыля и 
чия механическая ткань образует мощные тяжи у провод ящих пучков 
и сплошной или прерывистой полосой проходит под нижней эпи­
дермой, тем самым, усиливая ее защитную функцию.

Разнообразие анатомического строения во многом определяет 
значительные колебания количества хлоропластов в клетке и 
единице поверхности и объема листа (табл.10).

Рассмотрим особенности формирования структуры листа степных 
растений при повторном отрастании.

Таблица 10
Показатели структуры листьев степных растений 

в связи с особенностями их строения

Вид

Число асси­
миляционных 

клеток

Толщина наруж­
ной стенки 

по отношению 
к высоте эпи* 

дермы, %

Число
хлоропластов

•
G 1
мезо­

филла,
тыс.

в 1 смг 
листа,

МЛН

адакси-
альной

абакси­
альной

в клетке 
мезо­
филла

в 1 см2 
листа, 
млн

в 1 мм3
мезо­
филла,

млн
Phlomis tuberosa 63,0 0,98 г г.з - 38,8±0,72* 36,2 23
Artemisia frigida 149.3 2,52 25,1 _ 21,5±0,46* 54.2 3,2
Iris humilis 27,3 0.86 - 12,8 39,9±1,33 34,3 1,1
Com pediformis 330,7 6,13 - 56,6 12,7±0,37 77,9 4,2
Stipa pennata - 5.49 _ 48,0 14,0±0,58 76,9 -
Festuca valesiaca - 1,51 - 35,8 19,9±0,б 1 30,2
Achnatherum splendens - 6.49 - 39,6 13,4̂ 0,24 87,0 -

Примечание: * —■ в палисадной клетке.



Через 5 дней после низкого отчуждения ранее срезанные, но 
растущие листья Stipa pennata н Festuca valesiaca состоят из клеток 
чуть меньшего диаметра, чем на уровне среза до укоса. У Stipa pennata 
на 9-15% уменьшается талидана листа в проводящих пучках. В даль- 
неншем по мере отрастания листьев у обоих видов формируются 
более крупные клетки мезофилла. В целом, затри года наблюдений 
их концентрация в листе в течение месяца после отчуждения 
изменялась у Stipa pennata от 7,0 до 9,7 млн/см2, у Festuca valesiaca -— 
от 1,4 до 2,3 млн/см2, превышая контроль в первую декаду на 6-65%.

Более мелкие клетки, сокращение расстояния между большими 
проводящими пучками в первые 10 дней после укоса наблюдались и 
в отрастающих листьях Carex pediformis. При этом насыщенность 
клетками единицы поверхности листа Carex pediformis возрастает в 
1,3-1,6 раза, а о&ьем мезофилла — в 1,5-2,2 раза по сравнению с 
данными до срезания. Затем по мере удлинения листовой пластинки 
формируются более крупные клетки, их концентрация снижается до 
контрольного уровня.

Толщина эпидермы листьев отавы рассматриваемых видов была 
близка к контролю, в то же время отметим небольшое снижение 
толщины ее наружной оболочки (рис. 7).
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Рис. 7. Толщина нижней эпидермы и ее наружной стенки у злаков 
и осоки через месяц после низкого отчуждения побегов, 1987 г.
По оси абсцисс: К! — контроль (основание листовой пластинки); 

цифрами показано место изучении отрастающих листьев после укоса, си от верхушки. 
По оси ординат: высота колонки соответствует толщине эпидермы; 

ее незаштрихованная часть — толщине наружной стенки; число под колонкой 
означав; утолщение наружной оболочки эпидермы по отношению к высоте ее клеток, %



Число хлоропластов в клетке растущих листьев паков и осоки 
колеблется незначительно и изменения поверхностной плотности 
пластид определяется в основном неодинаковой концентрацией 
мезофильных клеток.

Через месяц после отчуждения выросшая листовая пластинка 
третьего листа Stipa pen nata более узкая в верхней, поврежденной и 
базальной частях и чуть расширяется к середине. Ширина отраста­
ющих листьев Carex pediformis увеличивается к основанию. При этом 
вниз от верхушки возрастают размеры ассимиляционных клеток, их 
число в единице поверхности листа постепенно снижается (табл.11,12).

Отмеченные особенности отрастающих срезанных листьев 
степных злаков и осоки, вероятно, свидетельствуют о первоначаль­
ном преобладании процессов деления клеток над их растяжением.

После отчуждения побегов Artemisia frigida развивающиеся листья 
отавы быстро достигают прежних размеров по площади, более 
длителен рост в толщину, который происходит, преимущественно,

Таблица 11
Некоторые показатели структуры листа злаков через месяц 

после низкого отчуждения побегов, 1987 г.

Место изучении 
листовой пластинки, 

см от верхушки

Диаметр
клетки

мезофилла,
мкм

Толщина лисга 
в области пучков, мкм Число 

клеток 
в 1 смг 

листа, млн

Число 
хлоро­
пластов 
в 1 смг 

листа, млн
больших малых

Stipa pennata (третий яма)
Основание срезанного 
листа(контроль) 10,8*0,23 341,2+2,44 151,1*7,31 7,92 107.3
Отрастающая часть листа 
после отчуждений:

1,7 9,5*0,26 288,0*11,28 134,8*6,37 8,19 108,11
5,0 10,5*0,1 б 293,4*12,17 146,4*8,33 7,73 102,04

7,0-8,0 10,2*0,41 331,9*5,16 144,6*5,04 8,10 105,30
10,0-11,0

(основание)
12,4*0,22 284,2*7,63 138,0*4,77 7,08 94,04

Festuca valesiaca (третий лист)
Основание срезанного 
листа (контроль) 15,9*0,35 131.3*3,82 1,51 30,15
Отрастающая часть листа 
после отчуждения:

0,6 12,2*0,24 131,2*4,37 2,27 42.90
0,7—1,1 12,5*0,33 138,4*2,70 - 1.79 33,74
1,2-1,3 

(средняя часть)
15,0±0.44 130,0*4,10 - 1,64 30,83



Место изучения 
листовой пяэстинки, 

cm от верхушки

Диаметр
клетки

мезофилла.
мкм

Толщина 
попереч­

ного среза, 
мкм

Число ипеток 
в листе, «л н

Число
хлоро­
пластов
8 1 CM?

листа, мян
в 1 смг

поверхности
8 1 ММ?

мезофилла

Основание срезанного 
листа (контроль) 12,5+0,28 210,б±4,47 4.45 0,25 55,18
Отрастающая часть листа 
поеяе отчуждения:

0,2-03 9,?±0,19 180,б±3,19 7Д 2 0,46 85,44
0,4-06 п,8±о,гб 205,8±U8l 5,59 0,32 67,86
0,8-0,9 12.1±Q>5 194,0±4.20 5,65 0,34 68,37
1,5-1,8 12,5±Q,22 180,0±2,90 4,66 0,32 51,26

.. 2Д-2,4 
(основание)

133 ±0,2 8 2013*5,20 4,66 0,27 53,59

за счет увеличения высоты палисадных клеток (табл .13). Поэтому в 
первую декаду после укоса отмечалось небольшое возрастание 
концентрации клеток в отрастающих листьях Artemisia frigida, 
особенно в единице объема их ассимиляционных тканей. Это спо­
собствовало более густому заполнению листьев хлоропластами, хотя 
практически не было различий между опытом и контролем по 
содержанию пластид в клетке. В дальнейшем, по мере роста клеток 
хлоренхимы и увеличения межклеточного пространства насыщен­
ность ими и пластидами листа снижается и примерно через 20 дней 
после отчуждения приближается к исходному уровню.

Отметим, что ко второй декаде отрастания у многих особей 
Artemisia frigida часто укрупняются нижние несрезаемые листья. 
Их увеличенные размеры связаны с разрастанием палисадных клеток 
в ширину. Концентрация клеток и хлоропластов в таких листьях 
понижена

Крупная листовая пластинка Phlomis tuberosa развивается значи­
тельно медленней, чем у Artemisia frigida, и через месяц после 
отчуждения еще не достигает исходных размеров. Так, через 5 дней 
после отчуждения развернувшийся лист Phlomis tuberosa имеет 
низкий коэффициент палисадности и состоит из одного ряда неболь­
ших столбчатых и 3-4 рядов губчатых клеток, плотное расположение 
которых приводит к их высокой концентрации (табл. 14), Высота 
эпидермы близка к контролю, но толщина ее наружной стенки 
меньше его в 1,9 раза.



Дни
после
отчуж­
дения

Толщина, мкм Палисадная клетка 
(1-й ряд), МКМ

Число клеток,
п х 10s

Число хлоро­
пластов, млн

эпи­
дермы

наруж­
ной

стенки
эпи­

дермы

попе­
реч­
ного
среза

высота диа­
метр

объем
(тыс.
мкм1)

в 1 снг
листа

& 1 мм3
ЭССИМ.
тканей

в 1 смг 
листа

в 1 мм3 
ассмм. 
тканей

Конт­
роль
(до

укоса)

19г3±
1,65

5,0*
0,33

222,8*
5,32

43,9±
0,99

15,5*
0,53

7,3 133 0,60 ЗОА 1,32

5* 15,4*
0,35

4,5*
0,24

163,2*
5,83

33,1*
0,80

15,1*
0,29

5,0 14,3 1,27 32,2 2,86

10* 18,3*
0,48

7,0*
0,54

1 I

тч) 
Н

 
* 

1

31,6*
0,96

14,7*
0,59

4,5 14,9 1,09 35,3 2,58

20* 20,7±
1,зг

5,5*
0,20

190,8*
7,17

37,3*
0,79

15,5*
0,43

6,1 12,2 0,82 28.1 1,88

20** 19,0*
0,53

5,1*
0,27

194,2*
7,09

38,0*
1,07

18,5*
0,45

8,5 11,6 0,74 21,5 1,37

30“ 18,1*
0,83

7,1±
0,38

190,6*
3,66

36,8*
0,79

14,6*
0,35

5,3 12,2 0.79 26.8 1,74

Примечание. Листья: * — средних ярусов; ** — нижние, не тронутые укосом.

Дальнейший рост листа сопровождается утолщением палисадной 
и губчатой тканей. Столбчатые клетки увеличиваются больше в 
длину, чем в ширину, часть их делится поперек с образованием 
местами двурядной паренхимы. Губчатые клетки быстрее пали­
садных достигали прежних размеров и последующее утолщение 
губчатой паренхимы происходило, главным образом, за счет разрас­
тания межклетников. С увеличением размеров листовой пластинки 
Phlomis tuberosa возрастают число пластид в клетке и объем клетки, 
приходящийся на один хлоропласт, а концентрация хлоропластов в 
листе постепенно снижается (рис.8). Следует при этом отметить 
более быстрое восстановление количества пластид в клетке, чем 
объема самой клетки.

Таким образом, при развитии листа Phlomis tuberosa после низкого 
срезания побегов проявляются общие закономерности, характерные 
для растений с дорснвентралъным строением листьев (Брандт, 
Тагеева, 1967; Цельникер, 1973; Мокроносов, Багаутдинова и др., 
1973).



Анатомическая характеристика листьев 
Phlomis tuberosa, отрастающих после низкого отчуждения побегов, 1987 г.

Дни
после
отчуж­
дения

Лист, см Толщина, мкм Отно­
шение 
пали­
садной 
парен­
химы 
к губ­
чатой

Размеры клеток, мкм

Число 
клеюк 
в 1 смг 
листа, 
п х104

А ""'
на

ши­
рина

пали­
садной
парен­
химы

губча­
той

парен­
химы

всего
листа

палисадной губчатой

диа­
метр

вы­
сота

объем,
тыс.
мкм3

дли­
на

ши­
рина

Конт­
роль
(йо

укоса)

is ,г±
1,09

113*
0,95

79.6* 
ЗД2

75,0*
5,03

195,0± 
4,3

1,06 14,2*
0,01

49,3*
1,32

6,9 43.5*
2.12

34,0*
181

9,75

5 0,8*
0,09

0.5±
0,04

25,8*
0,52

413*
1,63

101,0±
2,4

0.62 7,7*
0,27

25,8*
0,52

и 25,0*
2,62

16,4*
1,05

22,97

10 33±
0,28

2,0*
0,16

47.1±
163

52,1*
1,92

135,0±
8,5

0,90 8,5±
0.24

32.&*
122

17 30,0±
1.69

20,&±
149

20,16

20 4,1*
0,28

г м
0,17

41.2±
0,89

55,б±
2.17

132,0±
3,0

0,74 &7±
0,20

38,9*
2,27

3,3 44,7*
1,85

32 А* 
2,47

16,63

30 9,1±
0,67

б,г±
0,34

62.0*
3,03

62М
2,61

160 Х>± 
А,г

0,99 11.6+
136

48,8*
121

4,7 43,8+
1,60

30,7± 
1,27

10,91

В целом, после однократного низкого срезания побегов в отраста­
ющих листьях рассматриваемых видов наблюдается первоначальное 
возрастание концентрации клеток из-за уменьшения их размеров. 
Степень этих изменений зависит от строения листовой пластинки.

Важным дополнением к изучению адаптации повторно отраста­
ющих пастбищных растений являются сведения об особенностях 
формирования внутренней структуры листьев степных видов после 
нескольких отчуждений в течение вегетационного сезона.

Нами изучено влияние низкого срезания побегов с интервалами 
5,10,30 и 60 дней. Первоначально рассмотрим, насколько изменчивы 
структурные характеристики отрастающих листьев трех степных 
злаков: Stipa pennata, Ahnatherum splendens и Festuca valesiaca.

Частые укосы быстро отрастающего ксерофита Stipa pennata 
вызывают уменьшение толщины абаксиальной эпидермы в среднем 
на 12-16%, толщины ее наружной стенки — на 41-54% (табл.15). 
Вероятно, столь небольшой срок недостаточен для ее полного 
формирования. Высота ребер снижается на 26-28%, в основном 
немного сокращается и диаметр клеток мезофилла. Близкие коли­
чественные изменения размеров клеток и тканей при частом



Число хлороплас­

тов в палисадной 

(а) и губчатой 

Сб) клетках.

ть/с, £ 
7,0

2 ть/е,
*****

Объем палисадной 

клетки (в) я ев 

объем, соответст­

вующий одному 

хлоропласту (г).

Н *о го

е **% ,«*
6.0 Число хлоро miao­

us' тов в I  ар ЛЕО—

3.0 та <д) я в I  ьва3 

/j5- его ыезо^шша (в),

50 е?*и
УТОС/Ув ИНОГО.

Рис.8. Динамика структурных характеристик пластидного аппарата листьев 
Phlomis tuberosa при отрастании после низкого отчуждения надземной массы, 1987 г. 

К — показатели растений до укоса.

срезании ковыля перистого наблюдались также в средние по увлаж­
нению, но разные годы (табл. 16).

Частые срезы подавляют формирование четвертого листа Stipa 
pennata, но темпы роста третьего листа в основном не снижаются и 
уменьшение размеров клеток может свидетельствовать о преобла­
дании процесса деления над процессом растяжения.

При интервалах срезания в один и два месяца в течение одного 
вегетационного сезона размеры клеток мезофилла и проводящих 
пучков опытных особей Stipa pennata приближались к таковым у



Дата
укоса

Номер
отавы

Толщина, мкм

Д и ­
метр

клетки
мезо­
филла

Число

эпидер мы
наруж­

ной
стенки
абакси-
зльмой
эпи­

дермы

листа 
в сосудисто­
волокнистых 

пучках
клеток 
в 1 смг
листа,
млн

хлоропластов

адакси-
альиой

збаксм-
апьной

боль­
ших малых в

клетке
в 1 смг 
листа,
МЛН

1 2 3 4 | 5 6 7 8 9 10 11
1987 год

04. VI Основ­
ной
укос

(контр.)

10,0* 
0,49

13,7±
0,74

6,9*
0,49

312,0*
4,3

152,0*
0,6

10,7* 
ОД 8

7Д9 13,6*
0,54

97.78

Интервал иежду укосами 5 дней
09.VI 1 9,0*

0,36
14,5*
0,49

5,7*
0,25

295,0*
3,6

130,0*
5,6

9,5*
0,28

8,36 12,9*
0,44

10734

14. VI г 10Д*
0,55

15.9*
0.41

5,4±
0.38

300,0*
5,5

135,0*
7,0

9,6*
0,38

7,46 13,3*
0,57

99,22

19.VI 3 9.0±
0.35

13.4*
0,25

Зг7±
0,25

270,0*
4,9

120,0±
5,9

10Д*
0,30

7,16 14,4*
0,67

103,10

25.VI 4 . 10,5*
0,27

13,5*
0,47

4,6±
0,30

258.0*
3,6

120г0±
3,1

8,9*
0,25

7,49 30,7*
0,57

80,14

29.VI 5 10,0± 
0,26

13,7*
0,74

4.0*
0,23

231,0*
6,7

109,0*
3,5

8,5*
0,19

7,84 12,3*
0,41

96,43

07. VII б 10,0±
0,25

12,2*
0,33

3,6*
0,22

237,0*
7,6

124,0*
6,3

10,7*
0,30

6,53 11,7*
0,34

76,40

12.VD 7 10,2±
0,25

12,4*
0,61

3,6*
0,41

237,0*
4,8

112,0*
3,9

10,2*
0,25

6,70 12,4*
0,34

83,08

17.VII 8 8,9*
0,30

12,0*
0,39

3,2*
0,16

231,0*
5,3

109,0*
2,9

8,9*
0,21

7,86 13,2*
0,46

103,75

Интервал между укосами 10 дней
14.VI 1 ЗОЛ*

0,36
15,4*
0,38

5,5*
0,25

328,0*
9,9

142,0*
4,9

10,2*
0,23

7,43 12,5*
0,38

92,88

25. VI 2 9,4*
0,26

14,6*
0,30

5,5*
0,17

276,0*
5,6

117,0*
2,4

9,3*
0,18

7,26 '■ - -

07.VII 3 9.7*
0,25

13,0*
0,50

4,6±
0,28

256,0*
6,6

121,0*
4,2

9,8*
0,25

7,23 - —

17.VII 4 8,9*
0,24

11,5*
0,36

4,1*
0,25

239,0*
5,3

110,0*
2,7

9,7*
0,22

7,57 - —



1 2 3 4 5 б 7 8 9 10 11
1985 год

26. VI Основ­
ной
укос

(контр.)

9,1 * 
0,22

14,3*
0,35

5,9*
0.17

314,0* 
7,1

153,0*
3,5

10,1*
0,33

7,21 14,1*
0,61

102,00

Интервал между укосами один месяц
24.VII 1 9,1*

0,23
12,0*
0,30

5,3*
0,20

268,0*
7,3

139,0*
4,0

8,6±
0,19

7,96 11,5*
0,40

91,70

29.VIII 2 11,9±
0,37

12,7*
0,39

4,5*
0,17

288,0*
4,4

137Д>*
2,3

11,0*
0,29

7,86 12,4*
0,33

97,78

Интервал между укосами два месяца
29.VIII 1 9,9±

0,33
13,4*
0,30

6,9*
0,22

272,0*
5,5

128,0*
3,4

1 Ш
0,35

7,15 12,6*
0,27

90,38

контрольных растений. Вместе с тем, наблюдалось уменьшение 
толщины наружной стенки клеток абаксиальной эпидермы в листьях 
второй отавы, срезаемой с периодом один месяц.

Низкое отчуждение Achnatherum splendens в течение сезона 
вегетации приводит к чуть меньшему, чем у Stipa pennata, сокра­
щению толщины наружной стенки абаксиатьной эпидермы, диаметра 
клеток мезофилла и толщины листа в проводящих пучках (табл.17). 
Вероятно, мощная корневая система Achnatherum splendens, дости­
гающая грунтовых води обеспечивающая бесперебойное снабжение 
растений влагой, способствует более быстрому восстановлению 
структуры листьев. Через один н два месяца после укоса размеры

Таблица 16
Размеры анатомических структур листьев Stipa pennata 

при частом низком срезании побегов (%  к данным основного укоса)

Год

Толщина
Диаметр
клетки

мезофилла

эпидермы наружной 
стенки 
абакси- 
альной 

эпидермы

листа в сосудисто­
волокнистых пучках

адакси-
альной

абакси­
альной больших малых

Четвертая отава после укосов с периодом 5 дней
1987 105,0 98,5 66,7 82,6 78,9 83.2
1988 95,3 89,8 50,2 84,2 86,6 99,3

Вторая отава после укосов с периодом 10 дней
1984 116,0 85,3 69,3 85,2 96,1 92,8
1986 84,7 89,0 85,2 82,3 81,6
1987 94,0 106,6 79,7 88,7 76.6 86.9



Дата 
; укоса

Номер
отавы

Толщина, мкм
Диа­
метр

клетки
мезо­
филла,

мкм

Число

эпидермы
наруж­

ной
стенки
абакси­
альной
эпи­

дермы

листа в прово­
дящих листах

клеток 
мезо­
филла 
в 1 сиг 
листа, 
млн

хлоропластов

адакеи-
алъной

абакси­
альной

боль­
ших малых в

клетке
в 1 смг 
листа, 
млн

Настое отчуждение, 1984. год
25. VI Основ­

ной
укос

(контр.)

9Л±
0,23

20,2±
0,60

Ь. 5± 
0,26

520,0± 
9,0

199,0±
5,4

Й»5±
0,36

7,43 13,6±
0,29

101,57

12. V II 1 9,6±
0,27

20,0*
0,47

6,3±
0,20

551,0±
19,4

186,0±
4,7

7,8±
0,37

9,19 13,7±
0,32

126,36

21. VII г - - — 495,0± 
183

185,0±
3,9

7,4±
0,28

9,18 1го±
0.29

110,16

26.VH 3 9,Ь±
0,31

17.7±
044

s,o±
0,16

476.G*
8,1

184.0+
<Д

7,8±
031

8,80 \1Z±
0,23

107,36

Отчуждение с интервалом о дан месяц, 1985 год
1 £4. VI j Основ- 
1 j мол 
] j woe
I ;(«С И-rp.J

G33
1&4±
0,43

7.4±
0,23

Б6ё,0±
12.4

217.0±
3.7

11,4± 
0,40

6,49 13,4±
0.24

86,97

1 24-VU j 1
0.21

15.2*
035

5,3*
0,18

527Л± 
13 £

190,0*
4,5

10,4± 
0,36

7,83 12,4+
0,19

9733

04 jx  1 г
........j ...._ .

- - - 446,0±
6£

167,0*
зл

9,4±
0.23

6,69 И,5±
0,26

76,94

Отчуждение с иитерваяси д&а месяца. 19SS год
0 *.»  | 1 - ! - 1508J>± 

j j 9,9
Ш Л *

4,7
9.7 ±

0,21
6,59 11.6*

0,32

—

анатомических структур у опытных особей были немного меньше, 
чем у контрольных.

Частое срезание медленно растущего ксерофита Festuca valesiaca 
практически не изменяет толщину адаксиальной эпидермы и всего 
листа (табл. 18). Наружная стенка клеток абаксиальной эпидермы 
сокращается на 16-24%, это меньше, чем у Stipa pennata и Achnatherum 
splendens. Таким образом, низкие темпы роста листьев Festuca 
valesiaca сочетаются с более быстрым формированием их анатоми­
ческих структур. Вместе с тем, изученные виды злаков были близки 
по максимальному сокращению диаметра мезофильных клеток.



Дата
укоса

Номер
отзвы

Толщина, мкм
Диаметр
клетки
мезо­
филла,
мкм

Число
эпидермы наруж­

ной
стенки
абакси-
зльной

эпи­
дермы

листа в 
боковом 
большом 
лрово- 
дящем 
пучке

клеток 
мезо­
филла 
в 1 смг 
листа, 
млн

хлоропластов

адакси-
альной

абакси-
альмой

в
клетке

в 1 смг 
листа, 
клн

Интервал между укосами 5 дней, 1988 год
07. VI Основ­

ной
укос

(контр.)

9,9*
0,18

17,9±
0,53

6,4*
0,21

125,0*
33

15,9*
0,35

131 20,0*
0,55

30,20

12. VI 1 9,8*
0,27

19,3*
0,44

5,7* 
~ 0,23

136,0*
2.7

1б.б±
0,15

1,39 17,1*
0,51

23,77

21,VI 2 9,4*
0,28

17,8*
0,49

6,1*
0,25

132,0*
4,1

14,4± 
0,33

1,73 27,1*
0,47

29,58

26.VI 3 9,2±
0,33

17,5*
0,74

5,4*
0,22

133,0*
3,9

13,5*
0,38

1,69
....... ....

17,6*
0,54

29,81

Интервал между укосами 10 дней, 1987 год
04.VI Основ­

ной
укос

(кснтр.)

Ю Д*
0,08

19,8±
0,63

8,4*
0,27

131,0±
4,2

15,2*
0,34

1,32 19,9*
0,49

26,27

14.VI 1 ю.з±
0,28

20,3±
0,61

6,7*
0,30

138,0*
2,7

12,5*
0,33

ХУ9 18,9*
0,56

33,74

25.VI 2 11,1*
0,35

19,4*
0,38

7,2*
0,33

139,0± 
2,1

12,2*
0,25

1,87 - -

07.VII 3 10,3*
0,27

17,5*2
0,5

7,4*
0,33

123,0±
3,1

12,2* 
0.2 5

1,95 19,9±
0,64

38,74

17 .VII 4 10,5*
0,27

17,8*
0,49

7,6*
0,2?

137,0*
2,8

12,7*
0,28

1.86 15,3*
0,55

28,38

В целом, под действием низкого срезания побегов в течение 
сезона наибольшим изменениям у злаков подвергается толщина 
наружной стенки клеток нижней эпидермы, затем высота ребер н 
диаметр клеток мезофилла. Более устойчива к этому фактору 
толщина верхней эпидермы. При этом наименьшие отклонения от 
контроля наблюдались у Festuca valesiaca, наибольшие — у Stipa 
Pennata.

Количество хлоропластов в клетках листьев отавы злаков в 
основном немного меньше контроля, хотя под влиянием срезания



побегов снижение числа пластид нередко сменяется его возрас­
танием. более отчетливо это проявилось у Stipa pennata при частых 

укосах.
У часто срезаемой отавы злаков уменьшение размеров ребер и 

диаметра хлоренхимных клеток сопровождается сокращением 
расстояния между двумя соседними большими проводящими пуч­
ками. Число клеток в таких фрагментах у Achnatherum splendens и 
Festuca valesiaca практически не изменяется, а у Stipa pennata — в 
основном немного снижается. В результате плотность заполнения 
листа отав клетками возросла: у Festuca valesiaca — на 15-48%, у 
Achnatherum splendens — на 18-23%, у Stipa pennata — на 16-20%. В то 
же время насыщенность листьев хлоро пластами из-за небольшого 
снижения числа пластид в клетках изменялась в основном незна­

чительно.
При 30-дневных интервалах между укосами в результате сокра­

щения та ела мезофилльных клеток и расстояния между проводящими 
пучками, а также пониженного количества хлоропластов в клетке 
происходят небольшие колебания концентрации пластид в листьях 
отав Stipa pennata и Achnatherum splendens.

Таким образом, частые низкие укосы степных злаков в боль­
шинстве случаев способствуют более густому заполнению отрас­
тающих листьев ассимиляционными клетками, двукратное срезание 
отавы через месяц вызывает подобные же, но менее выраженные 
изменения. При этом поверхностная площадь хлоропластов изме­
няется слабо.

При частом отчуждении Carex pediformis отклонения от контроля 
по высоте эпидермальных клеток и их пластидному наполнению 
незначительны, наружная оболочка абаксиальной эпидермы и 
д иаметр хлоренхимной клетки уменьшаются, максимально на 15-26% 
(табл.19). На 21-30% сокращаются размеры воздухоносных лакун. 
С увеличением числа укосов в отрастающих листьях Carex pediformis 
уменьшается как расстояние, так к число клеток мезофилла между 
двумя большими проводящими пучками. В результате наблюдались 
небольшие колебания концентрации клеток и хлоропластов на 
единицу листовой поверхности. При интерватах между укосами в 
один и два месяца размеры мезофилльных клеток, а также густота 
хлоропластов в листьях отав Carex pediformis были близки к контролю.

Хлоренхимные клетки Iris humilis значительно крупнее, чем у 
злаков и осоки, и для их растяжения требуется больше времени. 
Вероятно, поэтому наибольшие изменения в листьях отав Iris kumilis



Дата
укоса

Номер
отавы

Толщина, мкм
Диа­
метр

клетки
мезо­
филла,
мкм

Число
эпидермы наруж- 

пои 
стенки 
абакси- 
альной 
эпи­

дермы

ПОЛ1*-
реч-
ного
среза

клеток 
мезо­
филла 
в 1 смг 
листа, 
млн

хлоропластов

а дакси- 
альной

абакси-
альной

8
клетке

в 1 смг 
листа,
ИЛИ

8 1 ММ3
ассими­
ляцион­

ных
тканей,

млн
1 2 3 4 Ч 6 7 8 9 10 11

Интервал между укосами 5 дней, 1987 год
04. VI Основ­

ной
укос

(контр.)

17,4± 
0,66

13,4* 
0,25

5,4±
0,20

200,0± 
3,9

13,2*
0,35

4,99 12,2*
0,23

60,88 3,60

09.VI 1 18,6±:
0,36

12,6*
0,33

5,0*
0,32

206,0*
1,4

11,8±
0,26

5,59 12,1±
0,31

67,64 3,87

14.VI 2 17,9±
0,41

12,2± 
0,75

5,2*
ОДЗ

211,0*
4,7

12,0*
030

4,72 12,3±
0,49

58,06 ЗДО

19. VI 3 18,7* 
0,7 А

12,8±3
0,43

4,5±
0,30

228,0*
4,9

11,2±
0,29

4,91 11,7±
0.37

57,45 2,92

25.VI 4 17,2±
0,44

12,6±
0,33

4,6 ± 
0,23

219,0*
5,9

11,3*
0,30

6,85 10,2±
0,41

69,87 3,70

29.VI 5 20,4±
0,52

13,6±
0,30

4,5±
0,21

217,0+
5,0

11*4*
0,27

4,48 11,4*
0,38

51,07 2,79

Интервал между укосами 10 дней, 1986 год
09. VI Основ­

ной
укос

(контр.)

22,0±
0,47

14,9±
0,28

214,0±
5,6

12,8*
0,28

4,64 12,2*
0,43

56,61 3,19

20. VI 1 16,1*
0,36

12,4+
0,41

- 188,0±
5,5

11,6*
0,31

4,61 11,0±
0,33

50,71 3,18

28. VI 2 18,2*
0,50

12,6±
0,38

- 195,0*
2,7

12,0±0,
0,21

5.35 11,7*
0,23

62,60 3,81

09.VII 3 18,8*
0,33

13,2±
0,36

- 178,0+
2,8

12,6±
0,22

4,97 11,8*
0,39

58,65 4,01

Интервал междуукосамм один меся^ 1985 год
26. VI Основ­

ной
укос

(контр.)

12,3±8
0,28

5,5±
0,18

179,0*
3.3

11,3±
0,33

5,79 11.9*
0,22

68,90 I 4,64

24.VII 1 ~ 15,1*
0,63

5,8*
0,23

203,0*
2,9

lt5±
0,40

5,35 10,6± 
0,26

56.71 I 3,12



1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11
гэ.уш 2 - - - 181 A t

4,3
11.4i
0,40

4,72 10,7± 
0,25

50,50

Интервал между укосами два месяца, 198S год
29.VIII 1 - — — 196,0±

3,6
11,7±
0,38

5,32 11,3±
0Д1

60,12 -

под воздействием частого срезания связаны с уменьшением размеров 
клеток мезофилла (табл.20). Нами отмечалось сокращение их 
диаметра на продольном срезе на 18-34%, при этом на 9-13% умень­
шалась толщина листа. В итоге плотность мезофилльных клеток в 
листьях отав возросла почти в два раза, что явилось основной 
причиной достаточно резкого увеличения в них концентрации 
хдоропластов, так как по наполнению клеток пластидами больших 
различий между опытом и контролем не наблюдалось.

Отрастающие в течение одного и д вух месяцев после отчуждения 
листья Iris humilis по всем изученным показателям были близки к 
данным контрольных растений.

На интенсивное восстановление утраченной ассимиляционной 
поверхности направлено быстрое формирование листьев степного 
полукустарничка Агёежйга frigida после укосов. Удаление 90% зеленой 
массы ее особей вызывает как образование новых листьев из боковых 
почек, так и усиленное развитие нижних, несрезаемых листьев.

Интервалы между укосами в 5 и 10 дней оказались достаточными 
для формирования такого же числа слоев клеток, как и у взрослого 
листа. Опытные и контрольные растения также были близки по 
толщине эпидермы и ее наружной стенки. Вместе с тем, с ростом 
числа отчуждений наблюдалось постепенное сокращение объемов 
палисадных клеток, в основном, за счет уменьшения их длины 
(табл. 21). Отметим, что срезание побегов Artemisia frigida в течение 
четырех декад с периодами 5 и 10 дней приводят к примерно равному 
сокращению объемов палисадных клеток в 1,6-1,8 раза.

Не тронутые укосами нижние шсгъя Artemisia frigida выделялись 
укрупненными размерами, что связано с увеличением как высоты, 
так и диаметра палисадных клеток.

В 1988 г. нами было дополнительно проведено несколько полных 
отчуждений надземной массы Artemisia frigida с интервалом 5 дней. 
Отрастающие при этом листья отличались мелкими палисадными 
клетками, например, их объемы у третьей отавы составили 67% от



Дата
укоса

Номер
отавы

Толщина, мкм

Диаметр
клетки
мезо­
филла,

мкм

Число

абакси-
альной
эпи­

дермы

наруж­
ной

стенки
абакси-
альной

эпи­
дермы

попе­
речного
среза
листа

клеток 
мезо­
филла 
в 1 смг 
листа, 
млн

хлоропластов

в
клетке

в 1 смг
листа,
млн

в 1 мм3 
ассими­
ляцион­

ных 
тканей, 

МЛН
Частое отчуждение, 1984 год

25.VI Основ­
ной
укос

(контр.)

42,2±
1,25

8,7±
0,33

479,0±
12,1

39,7±
0,95

0,73 39,9*
2,22

29,18 0,74

12. VII 1 37,9+
1,35

5,9±
0,20

438,0±
9,9

32,4±
0,90

1,03 39,5*
1,21

40,65 1ДЗ

21.VII 2 47,2± 
1,51

8,2±
0,42

415,0±
12,4

29,б±
0,77

0,95 43,7*
1,05

41,49 U 5

26.VII 3 35,4±
1,4?

■н 
о

00 
<*"1

390,0±
3,8

26,1± 
0,81

1,43 37,б±
1,12

53,84 1.74

Отчуждение с интервалом один месяц, 1985 год
26. VI Основ­

ной
укос

(контр.)

38,2± 
1,33

б,8±
0,21

482,0* 
11.4

37,1±
0,88

0,81 42,5±
1ДЗ

34,43 0,85

24. VII 1 30,4±
1,18

5,2±
0,16

455,0±
9.6

35,3±
0,91

0,80 40,8±
1,65

32,60 0,83

29.VIII 2 - — 442,0+
10,2

37,3±
0,79

0,93 40,5±
1,48

37.62 -

Отчуждение с интервалом два «есзща, 1985 год
гч:vizi 1 — 428,0*

11,8
38,5±
0,92

0.88 37,3±
1,39

32.75 - ■

данных при удалении 90% зеленой массы и были в 2 раза меньше 
контроля.

При двукратном срезании отавы через месяц отмечалось неболь­
шое уменьшение высоты палисадных клеток, отрастание побегов в 
течение двух месяцев после укоса сблизило контрольные и опытные 
показатели.

В целом, под влиянием отчуждения в течение одного сезона 
вегетации колебания размеров палисадных клеток у Artemisia frigida 
оказались достаточно велики (рис.9). При этом их высота отличалась



Дата
укоса

1

Номер
отавы

Толщина, мкм Размеры палисадной 
клетки, мкм Число

адак-
сиаяь-
ной
ЗЛИ*

дермы

наруж­
ной

стеню*
адак-
сиаль-

ной
эпи­

дермы

всего
листа

объем,
тыс.
мкм*

диа­
метр

вы­
сота

клеток 
в 1смг 
листа, 
млн

хлоропластов

в
клетке

в 1 смг 
листа, 
млн

в 1 мм3 
мезо­
филла,

МЛН

1 2 г 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Интервал между укосами 5 дней

04. VI Основ­
ной
укос

(контр.)

19,3*
1,65

5.0±
0,39

222,0*
53

73 15,5*
0.53

43,9*
0,99

1,38 22,0* 
0,78

30,36 1,32

Отрастающие новые листья (1)
19.VI 3 20,6*

1,10
6,2*
0,38

177,0*
3,3

5,5 16,2*
0.40

32,2*
0,85

1.26 20,8*
1,23

26,27 1,94

25. VI ■4 18,7*
1.07

5.6±
0,41

172,0±
4,2

6,5 17,8+
0.41

32,0*
1.24

1.04 22,5*
0,79

23,42 1,74

29.VI 5 17,8*0
0,80

5,9±
0,36

151Д±
23

4,5 16,1*
0,38

27,4*
0,96

1,08 18,5*
0,72

19,93 1,79

07.VII 6 16,8*
0..85

5,5*
0,30

168,0*
0,8

4,1 13,6*
0,27

32,7*
0,88

1,56 _ - — -

17. VII 8 19,9*
1,46

4,6*
0,33

189,0+
4,9

4,5 13,5*
0,25

36,4*
1,21

1,45 22,7*
0,87

32,85 2,20

Нижние несрезаемые листья (И)
09.VI 1 19,4± 

1 ^ 13
5,7±
0.23

242,0±
7,3

8,7 15,7*
0.61

49,5*
1,68

1,24 25,4±
0,68

31,51 1,55

14.VI j г 21,1*0 
! 0,80

5,4±
0,41

223,0*
8,8

10,4 18,7±
1,04

44,1*
1,13

1,04 27,6 * 
0,81

28,73 1,27

Интервал между укосами 10 дней, 1987 год (I)
14.VI 1 18,3*

0,48
7.0*
0,54

166,0*1 4,5 
4,2

14,7*
0,59

31,6±
0,96

L49 23,7* 
0,74

3530 2,58

25.VI 2 19,4±
0.96

6,2±
0,61

167,0*1 4,7 
8,1

15,0±
0,33

31,4*
0,96

1,64 - - -

07 V II 3 20,2*
0,66

5,8*
0,21

184,0± 
2/8

4,1 13,0*
0,23

34,9*
0,80

1,64 _ - —

17.V II | 4 
1

19,6*
0£5

4,4±
0,30

172,0*
3,1

4,0 13,4±
0,29

32,8*
1,15

1,47 - -



1 2 з 4 5 6
. . ’ Г Г 9 | 10 11 | 12

Интервал между укосами один месяц, 1985 год (I)
26. VI Осно-

ной
укос

(контр.)

18,3± 
0,50

5,2±
0,25

173,0:t
6,9

5,1 14,11
0,27

37,7±
1,18

1,69 22,0*
0,60

37,18 2,76

24.VII 1 15,6*
0,62

4Д±
0.17

183,0±
4,6

4,4 14,0±
0,45

33,5± 
0,87

1,70 21,9*
0,54

37,23 2,46

29.V III г - _ 4,3 14,5*
0,40

30,7*
0,59

1,71 21,9*
1,23

37,45 -

Интервал между укосами два месяца, 1985 год (I)
29. VIII

1 ■-
— - 4,7 13,7± 

0,27
36,8*
0,96

1,65 22,2*
0.57

36,63 -

значительно большей вариабельностью по сравнению с диаметром. 
Объем клеток изменялся от 2,7 до 10,4 тыс. мкм3.

Частое низкое отчуждение побегов Artemisia frigida не вызывает 
заметных изменений содержания зеленых пластид в клетке, лишь у 
нижних несрезаемых листьев имело место небольшое их возрас­
тание.

ты с . м км  
Я д£

*0.0 . so

40 <

6.0 • 

4tO 

го

*о

г *

2.0

1,5

1 ,0

as

л s  а  г

Рис. 9. Размах колебаний структурных показателей листьев Artemisia frigida 
при низком отчуждении побегов в течение сезона вегетации {19S5-1988fr,). 

Размеры па/жсадных клеток (1-го ряда): А — диаметр; Б — высота; В — объем;
Г — число клеток в 1 см2 листа. Показатели: К — для неповрежденных растений;

1, ? для особей после отчуждений 90% надземной массы {1 — вновь отрастающие 
листья, 2 — нижние, неотчуждаемые листья); 3 — для особей после отчуждений 

100% надземной фитомассы с интервалом Ъ дней



Широкие пределы колебания поверхностной плотности хлоро­
пластов — от 14,6 до 46,6 млн/см2— определяются, главным образом, 
большим размахом размеров клеток в листьях отав. Максимальная 
насыщенность листа пластидами и самые мелкие клетки наблю­
даются у особей после полных укосов, а наименьшая концентрация 
хлоропластов и наиболее крупные клетки были характерны для 
кижних, несрезаемых листьев при частом удалении 90% надземной 
массы.

В связи с сокращением размеров клеток уменьшается и толщина 
вновь отрастающих листьев, что приводит к возрастанию содержания 
пласткд в единице объема их мезофилла в 1,3-2,6 раза. При этом 
объем палисадной клетки, соответствующий одному хлоропласту, 
уменьшается в среднем в 1,2-1,6 раза. Вместе с тем отметим, что 
изредка в листьях часто срезаемой отавы наблюдалось увеличение 
ширины клеток и снижение поверхностной плотности пластид.

Таким образом, изменения в количественной структуре листьев 
Artemisia frigida под действием низкого отчуждения побегов в 
течение одного сезона направлены на компенсацию сократившейся 
зеленой массы и связаны, главным образом, с колебаниями размеров 
ассимиляционных клеток. Частичное возмещение убыли листовой 
поверхности происходит за счет первоначального возрастания 
объемной плотности хлоропластов у вновь образующихся листьев и 
за счет разрастания в высоту и ширину палисадных клеток при 
увеличении их пластидного наполнения у несрезаемых листьев.

При частом низком отчуждении многолетника Phlomis tuberosa с 
хорошо развитыми листовыми пластинками отрастающие листья не 
успевают полностью сформироваться, они тоньше, так как содержат 
пониженное число слоев мелких, плотно сомкнутых клеток. Их 
столбчатая ткань представлена одним рядом клеток, а губчатая —
3-4 слоями, тогда как у тех же листьев несрезаемых особей пали­
садные клетки почти всегда располагаются в 2 ряда, а губчатые — в
4-5 слоев.

Размеры палисадных клеток листьев четвертой отавы Phlomis 
tuberosa сократились в 1,4-1,5 раза, а губчатых — в 2,2-2,4 раза по 
сравнению с контрольными (рис.10), что способствовало возрастанию 
их плотности в листовой пластинке, преимущественно, за счет 
увеличения числа последних. Здесь, вероятно, имеет значение более 
раннее прекращение процессов деления клеток в губчатой ткани по 
сравнению с палисадной (Эзау, 1980).



Рис.10. Размеры (а, мкм), их пластидное наполнение (б) и количество хлоропластов 
в 1 снг палисадной и губчатой паренхим (в) у листьев Phlomis tuberosa 

при частом низком отчуждении побегов, 1987 г.
Цифры над рисунками палисадных клеток — их объемы (тыс. мкм3}.

Губчатая клетка на продольном срезе: А — длина; Б — ширина.
К — показатели для особей до укосов

Эпидермальные клетки отрастающих листьев Phlomis tuberosa при 
частых укосах достигают своих первоначальных значений, но 
отличаются менее развитой наружной стенкой (табл.22). Количество 
хлорояластов в столбчатых клетках понижено, а в губчатых — 
приближается к контролю, что можно объяснить более продолжи­
тельным периодом новообразования пластид в палисадной паренхиме 
по сравнению с губчатой (Цельникер, 1973). В результате поверх­
ностная плотность пластид в палисадной ткани в основном не 
достигала контрольного уровня, а в губчатой, напротив, часто 
превышала его, что в конечном счете сблизило срезаемые и несре- 
заемые растения по насыщенности хлоропластами единицы листовой 
площади. Объемная плотность пластид в листьях отав из-за сокра­
щения их толщины возросла в 1,2-2,1 раза.

Таким образом, частые укосы Phlomis tuberosa способствуют 
формированию мелких, более тонких листьев с плотноу пакованными 
клетками и близкой к контролю поверхностной плотностью пластид.

Подводя итоги, можно сказать, что низкое срезание степных 
растений с периодами 5 и 10 дней в течение полутора месяцев
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вызывает уменьшение размеров ассимиляционных клеток и во 
многих случаях возрастание плотности хлоропластов в листьях отав, 
но полной компенсации убыли пластид при этом не происходит. 
При более длительных интервалах между укосами — один и два 
месяца — опытные показатели приближались к контрольным, тем 
не менее в листьях второй отавы, срезаемой через месяц, нередко 
наблюдались отмеченные выше изменения, но менее выраженные.

Периодическое срезание надземной массы основное воздействие 
оказало на размеры структур, развивающиеся более длительное 
время. У всех видов большей изменчивостью отличались толщина 
наружной стенки эпидермы и размеры хлоренхимных клеток. 
В листьях злаков также снижается высота листа в области сосудисто­
волокнистых лучков. УArtemisia frigida uPhlomis tuberosa наибольшие



измен ешш под действием у косов связаны с уменьшением палисадных 
клеток. Отметим, что последовательное сокращение размеров 
ассимиляционных клеток с возрастанием чиага укосов через равные 
промежутки времени также свидетельствует о постепенном замед­
лении темпов их растяжения у опытных растений.

Изучение срезания растений в течение кесКольких сезонов 
вегетации позволяет лучше гюзнатьпоследовательностьструктурных 
изменений в листовых пластинках при выпасе.

Нами рассмотрено влияние низких укосов с интервалом примерно 
один месяц на показатели структуры отрастающих листьев Stipa 
pennata,Achnatkerum splendens, Carexpediformis, Iris humitis и.Artemisia 
frigida. Наблюдения за растениями проводились в двух закладках 
опыта: с 1984 по 1986 гт. и с 1985 по 1988 гг., т.е. в течение 1985- 
1986 гг. имелась возможность сопоставления показателей для одних 
и тех же видов, отчуждавшихся в одном режиме, но разное коли­
чество лет.

В отрастающих листьях злаков с ростом числа укосов постепенно 
уменьшаются размеры клеток и тканей (рис.11). Так, наибольшее 
сокращение толщины абаксиальной эпидермы по отношению к 
контролю наблюдалось в начале четвертого года опыта и достигло
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Pvc.U. Показатели структуры листа злаков при низких укосах с периодом один месяц 
(%  к данным для неповрежденных растений в текущем году).

Растения; а — срезаемые с июня 1984 г.; 6 — срезаемые с июня 198S г.



15% у Stipa pennata и 9% — у Achnatherum splendens. Клетки мезофилла 
к концу третьего — началу четвертого сезона исследовании умень­
шились в диаметре у первого вида на 10-18%, у второго — на 5-10%.

Длительное воздействие укосов вызывает уменьшение ребрис­
тости листьев злаков, при этом толщина листа в сечении через 
большие сосудисто-волокнистые пучки снижается интенсивнее, чем 
в сечении через малые. К началу четвертого сезона наблюдений 
толщина листа в сечении через большие проводящие пучки в опыте 
была у Stipa pennata на 35%, а у Achnatherum splendens — почти в 
2 раза меньше, чем у контрольных растений. У этих же видов в опыте
1984-1986 it . наблюдались подобные, но менее выраженные изме­
нения в количественной структуре отрастающих листьев, на что, 
вероятно, оказали влияние более благоприятные погодные условия.

С уменьшением ребристости листа злаков сокращаются рассто­
яние и число клеток мезофилла между двумя соседними большими 
проводящими пучками. Наблюдается также небольшое снижение 
наполнения клетки пластидами (рнс.12). В итоге плотность клеток в 
листьях опытных особей становится меньше контроля у Stipa pennata 
на 10-14%, у Achnatherum splendens — на 17-35%, а насыщенность 
хлоропластами единицы листовой поверхности понизилась у обоих 
видов на 30-35%.

Таким образом, после нескольких лет низкого отчуждения 
опытные особи Stipa pennata и Achnatherum splendens отличались от 
неповрежденных меньшими размерами листьев со слабо развитой 
ребристостью и более мелкими клетками хлоренхнмы. Пониженная

РисЛ2. Число хлоропластов в «летке (А) и 8 1 см? листа (Б) у злаков 
при низком отчуждении побегов с периодом один месзц в течение нескольких лет 

{%  к тем же показателям у неповрежденных растений в текущем году). 
Растения: а срезаемые с июня 1984 г.; б — срезаемые с июня 1935 г.



поверхностная плотность пластид свидетельствует об обеднении 
хлоропластами немногочисленных развивающихся побегов.

У устойчивой к выпасу степной осоки Carex pediformis снижение 
продуктивности отав при многократных низких укосах сопро­
вождалось менее заметными количественными изменениями в 
структуре листьев по сравнению со злаками. Так, с ростом числа 
отчуждений уменьшение диаметра хлорекхимных клеток составило 
9-14% (рис. 13), снижение высоты адаксиальной эпидермы — 13-17%, 
сокращение размеров воздухоносных лакун достигло 25-28%. В связи
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Рис.13. Характеристики структуры листьев Carexpediforims при низком отчуждении 
надземной массы с периодом один месяц в течение нескольких лет 

{%  к тем же показателям у неповрежденных особей а текущем году). 
Растения: а — срезаемые с июня 1984 г.; 6 — срезаемые с июня 1985 г.



с этим, отмечается небольшое — на 12-18% — возрастание числа 
клеток мезофилла в единице листовой поверхности.

Колебания концентрации хлоропластов в листьях опытных особей 
Carex pediformis определялись, главным образом, изменениями в 
размерах клеток и плотности их расположения. К концу третьего — 
началу четвертого года исследований срезаемые растения превысили 
контрольные по содержанию пластид в 1 см2 листа на 9-13%, в 1 мм3 
его ассимиляционных тканей — на 18-25%.

Листья Iris humilis после низких укосов в течение нескольких лет 
отличались чуть меньшими диаметрами клеток хлоренхимы и 
пониженным ихпластидным наполнением (рис 14). При этом высота 
эпидермы снижается в среднем на 15-23%, в основном сокращается 
и толщина листовой пластинки.

Концентрация хлоропластов в листе чаще была выше в опыте, 
чем на контроле, что определялось уменьшением размеров клеток 
мезофилла. К четвертому году исследований у срезаемых особей Ins 
humilis содержание пластид в 1 см2 листа превышало контроль на 
48%, а в 1 мм3 его ассимиляционных тканей — на 59%.

Таким образом, многократные низкие укосы Carex pediformis и 
Iris humilis способствуют повышению плотности пласгнд в отраста­
ющих листьях, что связано с развитием мелких клеток. При этом 
более выраженные изменения были характерны для Iris humilis.

Опытные побеги полукустарничка Artemisia frigida в конце 
третьего сезона исследований уже не отрастали. Основные измене­
ния в количественной структуре их листьев связаны, прежде всего, 
с уменьшением объема палисадных клеток, у которых сокращается 
высота, но имеет теидешщю к увеличению дщаметр (рис. 15). В резуль­
тате отношение первой ко второму снижается с 2,7-2,8 до 2,1-2,3. 
Под действием укосов высота эпидермы сокращается на В-19%, 
толщина листа — на 6-30%. Отметим неизменность числа слоев 
клеток на поперечном срезе листьев опытных особей.

Плотность хлорогшастов в единице листовой поверхности у 
срезаемых растении полыни в целом практически не повышается, 
чему способствует частое увеличение диаметра клеток и слабое 
изменение количества в них пластид. С ростом числа отчуждений 
уменьшение толщины листа сопровождается небольшим увели­
чением концентрации хлоропластов в 1 мм3 его ассимиляционных 
тканей. Но вместе с тем, при отрастании последних единичных 
опытных побегов поверхностная плотность пластид в их листьях 
возросла на 11%. а объемная— на 70%, в основном вследствие резкого
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Рис.14. Характеристики структуры листьев ins ftumtfw при низком отчуждении 
надземной массы с периодом один месяц а течение нескольких лет 
{%  к тем же показателям у неповрежденных особей в текущем году).

Растения: г — срезаемые с июня 1984 г.; б — срезаемые с июня 1985 г.

сокращения размеров палисадных клеток и толщины листа. Так, 
объем столбчатой клетки в этом случае был почти в 2 раза меньше 
контроля при снижении диаметра на 19%, а высоты — на 30%. В этом 
случае, вероятно, дополнительное неблагоприятное воздействие 
оказала позднелетняя засуха.

Таким образом, при низких укосах Artemisia frigida в течение 
нескольких лет часто наблюдается увеличение только диаметра
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Рис. 15. Характеристики структуры листа Artemisia frigida 
при низком отчуждении побегов с периодом один месяц в течение нескольких лет 

(%  к тем же показателям у неповрежденных растений в текущем году).
Размеры палисадной клетки (первый ряд): а — объем; 6 — высота; в — диаметр; 

г — толщина поперечного среза; д — число клеток в 1 см2 листа.
Число хлоропластов: ж — в клетке; з — e l смг листа; к — в 1 мм3 мезофилла

палисадных клеток, при этом отмечаются в основном небольшие 
изменения концентрации пластид в листе, что может свидетельст­
вовать об ослаблении проявления компенсаторных механизмов при 
резком сокращении массы отавы.

В заключение отметим, что количественные изменения в струк­
туре листьев степных растений под действием многократных низких 
укосов тесно связаны с их устойчивостью к стравливанию. Так, резкое 
снижение массы побегов у угнетенных особей Artemisia frigida в 
основном не сопровождается увеличением плотности хлоропластов 
в отрастающих листьях. В листьях отав Stipa pennata и Achnatherum 
splendens наблюдается также пониженная тустота пластид, что не



только не компенсирует убыль хлоропластов, но и способствует 
дальнейшему уменьшению их запаса в растениях. И только у более 
устойчивых к усиленному выпасу Carex pediformis и Iris humilis в 
основном сохранилась стабильная тенденция к компенсации срезан­
ной зеленой массы за счет возрастания концентрации хлоропластов 
в их отрастающих листьях.

Таким образом, с ростом числа низких укосов у менее приспо­
собленных Stipa pennata, Achnatherum splendens и Artemisia frigida 
более быстро утрачивается способность к компенсации надземной 
фитомассы за счет повышения плотности пластид в листьях.

4.3. Содержание хлорофилла 

в листьях и хлоропластах

Листья степных растений Центральной Тывы характеризуются 
низким содержанием и соотношением хлорофилла «а» и что 
связано с интенсивной инсоляцией и неблагоприятным увлажнением 
местности (1 г сырой массы содержит в среднем 0,7-2,5 мг хлоро­
филла, основные изменения отношений хлорофилла «а» к «Ь» от 1,8 
до 2,6) (Зверева, 1995, 1998). Наиболее обогащены зелеными пиг­
ментами злаковые и осоковые, наименее — растения с суккулент- 
ньши листьями. Масса зеленых пигментов в хлоропласте также 
невелика. Она больше у видов с мезоморфными и суккулентцьши 
листьями, наиболее низкое содержание хлорофилла отмечено в 
основном в хлоропластах ксерофитов.

При комплексной оценке повторного отрастания растений степей 
важное значение имеет изучение реакции пигментного комплекса 
на сокращение ассимиляционной поверхности.

Динамика содержания зеленых пигментов после однократного 
укоса изучалась в течение 1986-1990 гг. на примере пяти видов 
растений: Stipa pennata, Festuca valesiaca, Carex pediformis, Artemisia 
frigida и Phlomis tuberosa.

Через 5 дней после срезания 90% надземной массы содержание 
зеленых пигментов в листьях отрастающих растений было меньше 
контроля в среднем на 20-60% (рис. 16), при этом доля хлорофилла 
«а» снижалась в большей степени. По мере роста происходило 
накопление пигментов, более интенсивное у злаков и полыни, 
которые к концу второй декады по концентрации хлорофилла часто 
превосходили контрольный уровень, в листьях Carex pediformis и 
Phlomis tuberosa подобное отмечалось лишь через 30-40 дней после
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Рис. 16. Динамика хлорофилла в листьях (среднее за 1986-1988 гг.) 
и хлоро пластах (19В 7 г.) степных растений после низкого отчуждения побегов.
Виды растений: 1 — Stipa penncto; 2 — festuca volesiaca; 3 — Carex pediformis;

4 — Artemisia frigida; 5 — Phlomis tuberosa.
Высота колонки соответствует содержанию пигментов до отчуждения

срезания побегов. При расчете пигментов на единицу поверхности 
наблюдались более быстрые темпы количественного возрастания 
хлорофилла в растущих листьях Artemisia frigida и Stipa pennata.

В пластидях большинства опытных растений через 5 дней после 
низкого укоса содержание зеленых пигментов снижалось на 17—55% 
по сравнению с контрольными, что сопровождалось увеличением 
концентрации хлоропластов в листьях в это время.

Таким образом, после однократного низкого отчуждения степных 
растений наблюдается снижение и последующее постепенное



возрастание концентрации зеленых пигментов в растущих листьях. 
Повторное низкое срезание побегов прерывает изменения в пиг­
ментной системе на определенном этапе и очередное отрастание 
происходит при более низком уровне запасных веществ.

Нами исследовано содержание хлорофилла в листьях степных 
растений, срезавшихся в течение летней вегетации с периодами 5, 
10, 20 и 30 дней. При этом более резкие количественные колебания 
пигментов в отавах наблюдались при пятидневных интервалах между 

укосами.
Низкое отчуждение побегов с периодом 5 дней у Stipa pennata и 

Carex pediformis (рис. 17) вызывает снижение содержания хлорофилла 
в первой отаве, в листьях второй и третьей отав происходит его 
интенсивное накопление, которое сменяется довольно резким 
снижением уровня пигментов при последующих двух отчуждениях 
и дальнейшим небольшим возрастанием их концентрации. У Stipa 
pennata размах колебаний опытных значений относительно контроля 
составил 6-38%, в отавах Carex pediformis содержание хлорофилла 
было на 17-58% меньше» чем в основном укосе.

Количественные изменения зеленых пигментов в отрастающих 
побегах Artemisia frigida происходили в основном на уровне выше 
контрольного (рис.18).Так, в 1987 г, частое отчуждение Artemisia 
frigida вызывало постепенное увеличение содержания хлорофилла в 
растущих листьях, в 1988 г. отмечалось чередование повышенных и 
пониженных значений пигментов в отавах.
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Puc.17. Содержание зеленых пигментов в листьях злаков 
и осоки при частом низком отчуждении побегов, 1987 г. 

Высота колонок соответствует содержанию хлорофилла до укосов
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высота колонок соответствует содержанию хлорофилла до укосов

Подобные изменения, но с меньшим диапазоном колебаний уровня 
хлорофилла в отавах наблюдались и при 10-дневных интервалах 
между укосами. При этом в отрастающих листьях Artem isia frigida и 
Festuca valesiaca содержание зеленых пигментов превышало уровень 
основного укоса, у Carex pediformis и Phlomis tuberosa оно было 
понижено, а у Stipa pennata приближалось к контролю.

Уровень пигментов в листьях при столь частом срезании, вероятно, 
зависит от фенофазы растений до основного укоса, при этом также 
имеют значение различия в мощности корневой системы и темпах 
роста листовых пластинок. Так, первое отчуждение Carex pediformis 
приходится на фазу рассеивания семян, когда содержание хлоро­
филла в растениях убывает. Срезание побегов Artemisia frigida 
происходило во время вегетации до цветения при постепенном 
накоплении зеленых пигментов в листьях. Побеги Stipa pennata 
отчуждались в период бутонизации — начала цветения, Festuca 
valesiaca — во время конца цветения —  начала плодоношения при 
высоком уровне хлорофилла в растениях, что позволило сохранить 
его и в отавах. Снижение концентрации пигментов в отрастающих 
побегах Phlomis tuberosaf скорее всего, связано с более медленным 
формированием его крупных листьев.

Отмеченное выше чередование повышенных и пониженных 
значений зеленых пигментов в отавах степных растений, вероятно, 
определяется как использованием части имеющихся ресурсов, в том 
числе и хлорофилла, на восстановление надземной фитомассы, так 
и усиленным поступлением корневых метаболитов, способствующих 
синтезу пигментов. Постепенное понижение их содержания с 
увеличением числа отав может быть связано с ограниченными



резервами корневой системы. Отметим, что количественные изме­
нения хлорофилла, рассчитанные на единицу поверхности листа и 
на один хлоропласт, были близки к данным расчета на сырую массу 
(табл.23).

Таблица 23
Содержание зеленых пигментов в листьях и хлоропластах степных растений 

при частом низком отчуждении побегов, 1987 год

Вид

Хлорофилл (a + b) в листьях после отчуждений 
{%  к показателям основного укоса)

с периодом 5 дней с периодом 10 дней
09. VI 14.VI 19.VI 2 5. VI 29.VI 07.VII 12. VII 17.V II 14. VI 2 5. VI 07. VII 17. VII

Stipa
penrnta

92,3
86,2

Ш Д
131,0

1 Ш
103,0

78,8
100,0 89,7

.10X4
137,9

97.6
117,2

69.2
65.5

133.9 П 2 Ш 1 з ш

Carex
pediformis

57.8
44.9

tlA
61,2

Z5L2
73,5

ЗОЛ
42,8

64.0
67,3

- _ 75.5 &5Л 49.8 41,9

Phlomis
tuberosa

105.9
83,6

Ш
130.3

93,6
92,8

Ш
80,4

Примечание. В числителе — количество хлорофилла. мг/дмг листа, в знаменателе — иа один 
хлоропласт.

Отрастание опытных растений примерно в течение месяца после 
прекращения частых укосов способствовало повышению уровня 
зеленых пигментов в их листьях. Вместе с тем, не обнаружилось 
четких различий между особями, срезавшимися ранее с интервалами 
5 и 10 дней. Частое низкое отчуждение растений через сокраща­
ющееся промежутки времени вызывает понижение концентрации 
хлорофилла в отрастающих листьях, что прослежено нами в 1984 г. 
при срезании отавы через 17,9 и 5 дней (табл.24).

Таблица 24
Содержание хлорофилла в листьях отав степных растений при частом ишаком 
отчуждении побегов через уменьшающиеся промежутки времени, 1984 год

Хлорофилл (a + b), %  к показателям основного укоса при расчетах

Вид на сырую массу J на единицу 
поверхности на один хлоропласт

12. VII 21.V II 26.VII 112.VII 21.VII 26. VII 12.VII ] 21.VII 26.VII
Stipa pennata 135,7 132,1 102,4 [ ”

- - _ -

Achnatherum splendens 111,7 87,6 46,3 | 112,3 76.9 43,9 90,0 1 69.4 30,6
Carex pediformis 75,3 84,9 88,6 1 ~ - - “ - -
Iris humilis 98,0 81,5 72,8 1 И М 74,7 75,9 83,6 j 52.6 40.5

Примечание. Основной укос — 25.06.1984 г.



После нескольких отчуждении с периодами 20 и 30 дней содер­
жание зеленых пигментов в листьях отав часто превосходит конт­
рольный уровень (табд.25,26), это происходит, главным образом, за 
счет более лабильного хлорофилла «а», при резком возрастании 
увеличивается доля обоих хлорофиллов.

Таблица 25
Содержание хлорофилла в листьях степных растений 

при низком отчуждении побегов с периодом 20 дней в течение сезона вегетации

Хлорофилл (a + b), %> к показателям основного укоса

Вид
1986 год 1988 год

первая
отава

вторая
отава

третья
отава

первая
отава

третья
отава

Stipe pennata Ш ю г ,2 110.2 Ш
96 .г 91,5 1203 101,0 123,6

Festuca votes iaca - — 105.0
96,9

109,9
105,7

Carex pediformis 993 156,8 88А 1Ш
107,4 111,3 175,1 87,2 116,0

Artemisia frigida 99.6 105.0 122.0 ш Ш Л_
109,2 116,0 133,1 112,5 202,9

Примечание. В числителе — количество хлорофилла, мг/г сырой массы, 8 знаменателе — 
мг/r абсолютно сухой массы.

Таким образом, низкое отчуждение степных растений с перио­
дами 5 и 10 дней в течение полутора месяцев вызывает в основном 
колебательные изменения содержания зеленых пигментов в отраста­
ющих листьях. Уровень этих изменений часто зависит от сезонной 
динамики содержания хлорофилла у отдельных видов. Концентрация 
зеленых пигментов в листьях отав после трех-четырех низких 
срезаний побегов с интервалами 30 и 20 дней часто превосходит 
показатели основного укоса.

Срезая растения в течение нескольких лет, мы попытались 
выяснить, какие изменения в содержании зеленых пигментов 
происходят в листьях отрастающих побегов, фотосинтетическая 
поверхность которых постепенно и сильно сокращается.

Представим результаты наблюдений за растениями, отчуж­
давшимися с периодом один (I вариант) и два (II вариант) месяца в
1984-1986 гт. (Stipa pennata, Carex pediformis, Iris humilis, Achnatherum 
splendens) и в 1985-19&9гг. {Artemisiafrigida, остальные виды те же), 
а также срезавшимися с интервалами 30 и 40 дней 3 раза за сезон в
1985-1989 гт. СFestuca valesiaca, Phlomis tuberosa).



Хлорофилл (a + b), % к показателем основною укоса

Вид 1985 г. 1986 г. 1987 г. 3988 г
первая
отава

вторая
отзва

первая
отава

вторая
отава

первая
отава

вторая
отава

первая
отава

вторая
отава

Stipa pennata 1 Ш Ш 89.3 102.2
99,3

88.6
104,1

120.4
120,7

Ш 2
121,8

Festuca valesiaca ** — ■ ■ ** 119*2 125,1 108.8 123.2

Achnatherum splenderts 71.5 93Л - - - - _

Iris humilis 124.0 ■ — - - — — —

Carex pediformis ЗМ 89.3 99.3 134.5 Ш
81,2 99,2

194,3
82,5

Ш 2
103,4

Artemisia frigida 120.2 112.1 105.0 122.0 15Q.fi
151,8

228,0
254,0

15М
1603

202.4
200,9

Phlomis tuberosa — — _ — 114.0
126,2

118,2
128,0

П А
72,7

1М
87,2

Примечание. В числителе — количество хлорофилла, мг/r сырой массы, в знаменателе — 
мг/дмг листа.

Рассмотрим особенности накопления зеленых пигментов у, рас­
тений, срезавшихся с интервалами один и два месяца в 1985-1989 гг.

В течение первого сезона исследований концентрация хлорофилла 
в листьях отавы при пересчете на сырую массу приближалась к 
данным основного укоса или несколько превышала их (рис.19, 20). 
После перезимовки определение пигментов у опытных растении до 
укоса не выявило однозначной картины в их содержании по отно­
шению к контролю. Дальнейшее отчуждение способствовало повы­
шению уровня хлорофилла у всех изучаемых видов, кроме Achnathe- 
rum splendens.

К началу третьего года опыта большинство видов по концентрации 
хлорофилла превосходили неповрежденные особи, при этом более 
заметное возрастание количества пигментов отмечалось в первом 
варианте. К концу сезона от опытных особен Artemisia frigida отросли 
лишь единичные побеги, в листьях которых содержание пигментов 
увеличилось в 1,2-1,7 раза по сравнению с неповрежденными 
растениями. Пластиды Artemisia frigida также стали богаче хлоро­
филлом, несмотря на возросшую плотность хлоропластов в листе



Рис.19. Содержание хлорофилла (а + Ь) в листьях злаков и осоки 
при низко* отчуждении надземной массы с интервалом один (1) и два {2} месяца 
а течение нескольких лет; 3 — хлорофилл в листьях неповрежденных растений
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Рис.20. Содержание хлорофилла (а + Ь) в листьях Artemisia frigido (А) и Iris humilis (Б) 
при низком отчуждении надземной массы с периодами один (1) и два (2) месяца влечение* 

нескольких сезонов вегетации; 3 — хлорофилл в листьях неповрежденных растений

(рис.21). К началу четвертого летнего периода все опытные особи 
лолыни погибли.

В первой половине лета 1987 г. также имело место увеличение 
содержания хлорофилла в листьях и хлоропластах отрастающих 
побегов Stipa pennata и Iris kumtlis, в дальнейшем, вероятно, в 
результате действия засухи произошло его резкое снижение. Отме­
тим, что количественные изменения зеленых пигментов связаны в 
большей степени с изменением доли хлорофилла *а». $r Achnatheruttt 
splendens меньшее снижение продуктивности опытных особей по 
сравнению со Stipa pennata сочеталось с пониженным уровнем 
хлорофилла в листьях отав.
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Рис.21. Содержание хлорофилла {а + Ь) в хлоропластах листьев 
неповрежденных степных растений {К) и отрастающих 

при низком отчуждении лобегов с периодом один месяц (С) растений.
Основной укос — 26.06.1985 г.

В первой декаде июня четвертого года исследований от перезимо­
вавших опытных дерновин Stipa pennata отросли лишь единичные 
слабые побеги, содержание хлорофилла в сырой массе листьев 
которых было близко к неповрежденным растениям, но пониженная 
плотность их пластид привела к возрастанию концентрации пиг­
ментов в хлоропластах. Дальнейшее отчуждение Stipa pennata 
способствовало поддержанию высокого уровня хлорофилла в его 
растущих листьях. К началу вегетации следующего, пятого года иссле­
дований все опытные побеги Stipa pennata в обоих вариантах погибли.

В течение летнего периода 1988 г. содержание хлорофилла у 
срезаемых побегов другого злака —* Achnatherum splendens — в



рассчете как на сырую массу, так и на один хлоропласт приближалось 
к данным для неповрежденных растений. У весьма устойчивой к 
низкому отчуждению степной осоки Carex pediformis наблюдалось 
повышенное количество зеленых пигментов в листьях отав. В начале 
июня 1989 г, после засушливой весны отросшие немногочисленные 
побеги Carex pediformis и Achnatherum splendens по содержанию 
хлорофилла превосходили неповрежденные растения в 1,5-1,8 раза.

К началу четвертого сезона наблюдений листья опытных побегов 
Iris humilis по концентрации хлорофилла уступали контролю в
1,2-1,4 раза. В их хлоропластах содержалось в большинстве случаев 
пониженное количество пигментов, которое сочеталось с повы­
шенным пластидным наполнением листьев.

Таким образом, проследив в течение пяти лет за содержанием 
хлорофилла у низкосрезаемых степных растений с интервалами од ин 
и два месяца, отмечаем его повышенное количество в листьях отав 
ири резком снижении числа и высоты отросших побегов. Уровень 
пигментов в хлоропласт ах во многом обусловлен концентрацией 
пластид в отрастающих листьях.

Сопоставление содержания хлорофилла при двух интервалах 
между срезаниями в основном не выявило заметных различий между 
вариантами, напротив, можно отметить особенно тесное сближение 
данных при обоих режимах укосов в конце четвертого сезона 
исследований, что, вероятно, свидетельствует о примерно одина­
ковой степени угнетения побегов.

Интенсивное образование хлорофилла связывается со многими 
физиологическими процессами, в частности, высокое содержание 
зеленых пигментов совпадает с активным ростом растений (Лебедев, 
Киряцева, 1966; Зимина, 1976). В нашем случае можно предположить, 
что возрастание концентрации хлорофилла в листьях отав при резком 
сокращении зеленой массы особа свидетельствует об одном из 
проявлений компенсаторных механизмов, направленных на более 
быстрое развитие хотя бы отдельных побегов.

Полученные данные нами также были сопоставлены с резуль­
татами количественных анализов зеленых пигментов у одних и тех 
же видов, отчуждавшихся с интервалами один и два месяца, но в 
другие годы— с 1984 по 1986. Таким образом, в течение двухлетних 
периодов мы имели возможность наблюдать за растениями, находя­
щимися в одинаковом режиме срезания, но претерпевшими разное 
число отчуждений. При таком сопоставлении проявляются видовые 
особенности в накоплении хлорофилла у низкосрезаемых растений.



Так, наблюдения в течение 2-3 опытных сезонов выявили снижение 
содержания зеленых пигментов у Stipa pennata и, напротив, возрас­
тание его уровня у Carexpediformis и Iris humilis (табл.27). Близкими 
также оказались результаты анализов у одних и тех же видов 
растений после трех лет укосов, проведенных в разные годы 
(табл.28). Вместе с тем, трехлетние исследования еще не выявили 
тенденций, наблюдаемых нами при изучении режимов срезания в 
течение пяти сезонов.

Низкое отчуждение Festuca valesiaca и Phlomis tuberosa, прове­
денное в 1988-1989 гг., показало, что к концу первого сезона в листьях 
обоих видов содержалось в 1,4-1,6 раза больше зеленых пигментов 
по сравнению с неповрежденными особями (табл.29). К началу 
второго года опытные растения немного уступали контрольным по 
концентрации хлорофилла и, несмотря на небольшое ее повышение 
в последующих отавах, это отставание сохранялось в течение всего

Таблица 27
Содержание хлорофилла в листьях степных растений 

после разного числа низких укосов побегов, 02.06.1986 г.

Год
начала
опыта

Период
между

отчужде­
ниями
(месяц)

Число
отчуж­
дений

Хлорофилл (а + Ь), %  к данный 
для неповрежденных особей при расчетах

на сырую 
массу

на абс. 
сухую массу

ка единицу 
площади

на один 
хлоропласт

Stipa pennata
1984 г 6 69,2 693 66,3 70,3
т ь г 4 63,6 66,6 693 97,6

2 3 81,6 86,7 81,4 -
Carex pediformis

1984 1 6 148,7 1463 ' 150,2 1 147,2
г 5 100,6 99,5 101,5

1985 1 4 122,2 120,7 122,7 111,1
2 3 168,7 169,8 170,0 1

Achnatherum splendens
1984 1 6 | 93,3 97.4 ! 74,7 91,1

2 5 106.1 111,7 I 78,8 -
1985 1 4 129,8 143,4 100,6 111,4

2 3 ! 105,6 119,6 | 90,7 -
Iris humilis

1984 1 6 120,3 114.6 119,7 125,1
2 5 98,2 98,0 108.6 -

1985 1 4 81,3 74,2 86,7 90,1
2 Г 3 91,6 86,8 93,5 -



Таблица 28
Содержание хлорофилла (а + Ь) в листьях отавы степных растений Тывы 

после трех лет низкого отчуждения побегов с периодами один (I) и два (II) месяца 
(%  к данным для неповрежденных растений)

Год начала опыта
Вид I II

1984 1985 1984 1985
Stipa pennoto 136̂ 5 91,6 _ 118,6

Achnatherum splendens 89.9 n z 83,4 87,6
86.3 82,0 - -

Corex pediformis 144.5 142,0 1173 128,0

Iris humilis 133.1 114,8 121,9 141,9
81,8 90.3 _ -

Примечания. 1. Для опыта, заложенного в 1984 г., приводятся данные августа 1986 г.; для 
опыта, заложенного в 1985 г. — августа 2987 г. 2. В числителе — количество хлорофилла, мг 
на 1 г сыром массы, в знаменателе -— на один хлоропласт.

сезона. В сильно засушливом 1990 г. укосы не проводились. К августу 
побеги Festuca valesiaca засохли, а листья опытных растений Phlomis 
tuberosa оказались значительно беднее зелеными пигментами, чем 
неповрежденные растения, что может свидетельствовать о меньшей 
их устойчивости к засухе.

Таблица 29
Содержание зеленых пигментов в листьях Festuca valesiaca и Phlomis tuberosa 

при многократных низких укосах к данным для неповрежденных растений)

Вид
Способ
расчета

пигментов

Хлорофилл (а + Ь) после отчуждений с периодом
30 дней 40 дней

1988 г. 1989 г. 05.06.90 г. 1989 г.

первая
отаеа

вторая
отава

третья
отава

пятая
отава

после 
срезов 
1988- 

1989 гг.

четвертая
отава

Festuca
valesiaca

на еди­
ницу сы­

рой массы

108.7 158,1 94,6 873 85,1

Phlomis
tuberosa

I

на еди­
ницу сы­

рой массы

77,1 140,7 97,7 94,0 72,0 97,6

на еди­
ницу 

площади

72,7 162,6 95Л 90,7 53,8 105,3



Таким образом, низкое отчуждение степных растений Тывы 
2-3 раза за сезон с интервалами один месяц и больше в течение 
одного-двух лет не выявили однозначных изменений в содержании 
хлорофилла у отрастающих побегов, В дальнейшем с ростом числа 
укосов резкое снижение продуктивности отав сопровождается в 
основном возрастанием уровня зеленых пигментов в их листьях, что, 
возможно, связано с одним из проявлений компенсаторных меха- 
низмов, направленных на более быстрое развитие хотя бы отдельных 
побегов. Концентрация хлорофилла в хлоропластах обусловлена 
особенностями пластидного наполнения отрастающих листьев.

4.4. Водный режим отавы

Основные черты водного режима растений степных сообществ 
Тывы изучены достаточно хорошо (Горшкова, Яблокова, Назын-Оол, 
1982; Яблокова, 1982; Горшкова, Зверева, 1982,1988; Зверева 2002). 
Авторами подчеркивается выраженная подвижность элементов нх 
водного обмена и повышенные максимальные величины отдельных 
показателей. Так, наибольшие значения оводненности листьев 
степных ксерофитов изменяются от 50,7 до 93,5%, а наименьшие — 
от 18,3 до 83,8%. Особенно низкое содержание влаги характерно доя 
дерновинных злаков. Изучение фракционного состава воды показало, 
что у большинства степных ксерофитов преобладает «связанная)* 
вода, она может составлять до 70-80% от общего содержания; что 
свидетельствует о высокой устойчивости их к неблагоприятным 
условиям. Ксерофиты Тывы, по сравнению с другими степными 
территориями нашей страны, имеют высокое содержание воды в 
листьях и наиболее дифференцированы по этому признаку. -

Приспособленность растений к засушливым местообитаниям 
подтверждают и данные по транспирации растений, интенсивность 
которой при средних величинах 0,2-1,3 может достигать 3,0-4,8 
г/ (г.ч), при этом ее дневной ход имеет многовершинный характер и 
типичен для полуаридных и аридных территорий.

В связи с неблагоприятным режимом увлажнения ткани листьев 
испытывают постоянное недонасьпцение. Водный дефицит в среднем 
составляет 20-50%, максимальное значение — 69% — отмечено у 
Nanophyton grubovii, а у видов с суккулентными листьями оно не 
превышает 9-11%.

Экологические особенности растений, адаптации их водного 
режима к условиям среды во многом проявляются при изучении



интенсивности завядання срезанных побегов, при этом важное 
значение имеет способ расчета потерь влаги.

Дерновинные злаки степей Тывы, также как и других степных 
массивов (Никольская, 1968; Свешникова, 1979, 1993; Бобровская, 
Свешникова, 1988 и др.), отличаются высокой подвижностью всех 
элементов водного режима, с чем связаны большие диапазоны их 
дневных и сезонных колебаний, В то же время большое число 
проводящих пучков, хорошо развитая поверхностная корневая 
система способствуют быстрому реагированию растений на кратко­
временные ливневые осадки (Колпиков, 1957). Ряд авторов (Лав- 
ренко, 1941; Лавренко, Свешникова, 1965; Свешникова, 1963,1979; 
Борисова, 1965; Горшкова, 1975 и др.) также обращает внимание на 
то, что у злаков наблюдается соотношение ритма развития и физио­
логических процессов с сезонным ходом основных факторов среды, 
их быстрая перестройка под воздействием засушливых условий. 
Эти и другие особенности строения и экологии определяют эдифи- 
каторную роль дерновинных злаков в степном травостое. Хорошая 
адаптация к засушливости и континентальности климата характерна 
для водного режима степных осок, в частности Carex pediformis, 
регуляция которого осуществляется за счет экономного расхода 
водных запасов и значительной устойчивости к обезвоживанию 
(Измайлова, 1986).

У касатиков с листовыми пластинками суккулентного типа 
содержание воды высокое и слабо изменяющееся, а водный дефицит 
относительно низкий (Горшкова, Зверева, 1982)*

Большой лабильностью водного режима отличаются виды с 
широкой экологической пластичностью, такие как Phlomis tuberosa 
и особенно Artemisia frigida, водный баланс которой в различных 
природных регионах складывается по-разному (Горшкова, Буркова, 
1955; Свешникова, 1963; Горшкова* 1966; Свешникова, Бобровская, 
1969; Измайлова, 1977; Бобровская, 1988 и др.).

В целом, в пределах Евроазиатской степной области ксерофиты 
степей Тывы выделяются наиболее широкими диапазонами варьи­
рования показателей водного режима.

Таким образом, жизнедеятельность растений степей во многом 
определяется адаптивными изменениями их водного режима Исполь­
зование степных массивов в качестве естественных пастбищ, 
основанное на способности растений к многократному отрастанию, 
оказывает дополнительное воздействие на растительный организм, 
вызывая перестройки практически всех его процессов, в том числе 
и водообменных-



4.4.1. Содержание воды в листьях

Определение запасов влаги и степени их варьирования дает 
представление о состоянии водного баланса отавы стенных растений 
и способствует пониманию его особенностей.

Исследования показали, что отрастающие после низкого отчуж­
дения листья степных растений более оводнены, чем неповреж­
денные особи, особенно в первую декаду после среза (табл.30). 
Превышение контроля в это время достигало 20-35%, причем в 
наибольшей степени оно проявлялось у Stipa pennata. По мере роста 
содержание воды в листьях отавы постепенно снижается н сокраща­
ется разница между опытными и контрольными данными. Так, через 
месяц после укоса срезанные растения превосходили контроль по 
содержанию влаги на 6-20%, через 40 дней — на 5-13%, через 
2 месяца ~~ на 2-10%.

Повышенная оводненность тканей листа сохраняется и при частых 
срезах растений (рис.22), причем превышение контроля в этом случае

Таблица 30
Оводненность листьев степных растений Тывы 

после однократного низкого отчуждения побегов, %  к сырой массе

Дни
после
укоса

Strpa pennata Carex pediformis Artemisia frigida [festuca valesiaca Phlomis tuberosa

Опыт Конт­
роль Опыт Конт­

роль . Опыт Конг- - Опытроль
Конт­
роль Опыт Конт­

роль
1985 гоя

30 50,3*
0,70

41,9*
0,56

53,6*
0,26

49,9± 
0,63

72 Л± 
0,72

6б,3±
1.51

- - - -

60 44,4*
0,55

40,6+
0,33

53,5±
0,41

52,1*
0,51

63,5±
0,92

57,7*
0,50

- - - -

1986 год
10 5 г.г± 

2,05
43,3+
0,87

48,4* 
0,65

46,8± 
0,79

60,9±
1,03

59Л+
1,12

- “ — —

20 48,1± 
0,50

43,7*
0,37

50,6 ± 
0,98

50, б± 
0,75

63.8*
1,39

60г9±
1,06

- - _ -

30 45,2*
0,45

39,5* 
0,21

51,3± 
0.40

48 Л± 
0,61

66.8л
1,40

59,9± 
1,01

- - - -

1987 год
10 57,8*

0,71
44,7± 
0,96

56,1* 
0,86

51,5*
0,51

65.4*
1,10

64,1*
1,27

51,7*
1.19

48,4±
1,48

77,0*
1,07

71,4*
0,79

30 47,7*
0,68

40,5*
0,75

35,4*
0,84

36,9*
1,64

62.2*
1,87

58,4± 
1,33

31,7*
1,48

33,6± 
1,33

66,6*
1,02

64,8*
0.72

1988 год
40 47,2*

0,75
41,5*
0,45

46,6± 
0.97

4 4,2*
0,33

65,3± 
0,95

во, г±
0,26

50,2*
0,31

45,4*
0,64

70,3*
1,68

63,0*
0,56
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Рис.22. Оводненность листьев степных растений 
при частой низком отчуждении побегов (%  к данным для неповрежденных особей). 
Периодичность укосов: I — 5 дней; II — 10 дней. Цифрами указаны номера отавы



было больше, чем после однократного отчуждения. Например, у Stipa 
pennata оно достигало 46%, у Careх pediformis — 27%, у Artemisia 
frigida — 20%. Более стабильны запасы воды у отав Festuca valesiaca 
и Phlomis tuberosa, влагообеспеченность листьев которых после 
частых срезов возрастала на 3-18%.

Двукратное отчуждение отавы с периодом один месяц способст­
вовало увеличению уровня оводненности листьев у Stipa pennata на 
20-23%, у Carex pediformis и Artemisia frigida — на 4-12%f показатели 
Achnatherum splendens и Iris humilis приближались к контролю 
(табл.31). Подобные укосы в течение нескольких лет у первых трех 
видов постепенно снижали влажность листьев до контрольного 
уровня и меньше, у последних двух видов заметных изменений не 
наблюдалось. Двухмесячный период между укосами в течение 
нескольких летних периодов не оказывает существенного влияния 
на содержание воды в отавах (табл.32).

Таблица 31
Содержание воды в листьях степных растений 

при многократном низком отчуждении побегов с периодом один месяц 
(%  к показателям для неповрежденных особей)

Вид

Оводненностьлнстьев отавы
1985 г. 1986 г. 1987 г. 1988 г. 1989 г.

пер­
вой

вто­
рой

треть­
ей

чет­
вёр­
той

пятой шес­
той

вось­
мой

девя­
той

деся­
той

две­
над­
цатой

Stipa pennata 120,1 123,1 97,4 104,9 113,6 98,7 91,5 - - -
Achnatherum
splendens

113/4 87,1 94Д 100,0 102,2 88,4 102,7 91,8 98,2

Carex pediformis 107,3 104,0 99,0 107,9 105,0 106,1 107,3 105,4 112,4 95,8
Iris humilis 96,7 99,8 102,3 99,2 95,8 100,7 95,7 98,6 102,5 -
Artemisia frigida 108,9 112,0 98,2 116,9 103,8 105,8 - - - -

Сопоставление растений, срезавшихся один и два сезона с 
интервалом один месяц, также в большинстве случаев выявило 
снижение запасов влаги в листьях особей, отчуждавшихся более 
длительное время (рис.23). С ростом числа укосов, их данные 
постепенно сближались. Более отчетливо это проявилось у Stipa 
pennata и Carex pediformis, менее заметные различия были характерны 
для Iris humilis.

Несмотря на близость опытных и контрольных величин по 
влажности, листья отав после отчуждения побегов в течение 
нескольких лет отличались большим размахом дневных отклонений



Оводненность листьев отаеы
Вид 1985 г. 1987 г. 1988 г.

первой четвертой пятой шестой
Stipa pennata 1093 91,4 82,7 101,2
Achnatherum splendens 92,7 89,1 97,4 95,5
Carex pediformis ю г,6 99.5 93,8 99,2
Iris humilis 97,1 99,0 104,6 98,6
Artemisia frigida 109.9 102,9 -

оводненности, о чем свидетельствуют более высокие коэффициенты 
их вариации (табл.33). Так, у растений, срезавшихся второй и третий 
годы, разница между утренними и дневными часами колебалась 
соответственно от 4,9 до 8,4 и от 6,4 до 14,4%, у неповрежденных 
особей она составила 1,7-7,1%.

При срезах с  периодами 5 и 10 дней диапазоны дневных откло­
нений у Stipa pennata и Carex pediformis достигают 14-17%, что в
2,1-5,8 раза больше контроля и составляет 22-28% от максимальной 
оводненности опытных растений. Высокие коэффициенты вариации 
отмечены и у растений после однократного низкого отчуждения 
побегов (табл.34). В то же время в ряде случаев, несмотря на
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Рис.23. Содержание воды в листьях степных растений 
при низком отчуждении надземной массы с периодом один месяц (%  к сырой массе). 

Срезаемые растений: а — с июня 3984 г.; б — с июня 1985 г.; в — неповрежденные особи



Дневная вариабельность оводненности листьев степных растений 
при воздействии низких укосов

Дата Номер
отавы

CV (коэффициент вариации), %
Stipa

pennata
Corex

pediformis
Iris

humilis
Arte/nisia 
frigida

Отчуждение с периодом 5 дней
14.VI.87 вторая 4,7 2,6 - 5,2

контроль 6,4 2,8 - 5,9
04.ViI.87 шестая 6,5 - - 10,2

контроль 5,2 - _ 7,1
Отчуждение с периодом 10 дней

28.V1.86 вторая 10.2 11,6 ! 2,5
контроль 2,4 4,2 4,9

09.VII.86 1 третья 6,9 8,2 1 3,6
контроль 5,1 1,9 1 «

Отчуждение с периодом один месяц
2Z.VII.85 четвертая - 3,6 2,8 -

первая 4,4 1,6 4,7 3,1
контроль 4,2 4,0 1.9 7.2

28.VIII.85 пятая 1.2 4,6 - _

вторая 1,9 4,2 3,8 2.9
контроль 2,6 3,1 3,5 2,7

31.V.86 шестая 1,3 2.4 0,6 -
третья 4,6 4,5 1,0 1Л

контроль 2,7 1.6 1,4 2,7
01-VII.86 седьмая 5.6 5,4 2.9 -

четвертая 4.6 5.3 2,5 4.5
контроль 3,5 4,6 1.3 1.4

07.VIII.86 восьмая 5.4 9,9 5.8 -
пятая 7,8 7,9 3.8 3,7

контроль 3,3 3,7 3,7 4,0
31.V.87 шестая 12,2 15,9 3,4 4,5

контроль 6,9 1,3 3.5 2,7
Отчуждение с периодом два месяца

28. V III, 85 первая 3,9 2.5 1,9 4,6
контроль 2,6 3,1 3.5 2,7

31.V.87 четвертая 8,4 2.7 3.4 6,7
контроль 6,9 1,3 3,5 2,7

повышенную влажность, листья отрастающих побегов характеризо­
вались меньшими дневными колебаниями оводненности по срав­
нению с контролем. Более часто это имело место у Ariemisia frigida.



Таблица 14
Диезмая ааомабвяьмостъождоенмост/шстье* сгепиьш раош нт 

после аджжратого «итого отчуждения побега*
—

Бре»я после 
отчуждения,
I дни

CV (коэффициент вэриабельйогги). У»
Sops jenncta j Corex ped'Torfnis Artemisia frigida

опыт | чонтооль j опыт j контроль опыт j контроль
j 1986 год
j 10 13,0 6,7 | 4,5 | 5,6 5,6 63

20 2Л 2,4 i б.а 4.2 6,2 4,9
30 10,6 5,1 j 6,0 1.5 6,0 43

] 1937 год

1 10 3,7 6,4 4.6 2.8 4,8 5,9
1 30 4, 0 5,2 6,7 7,8 8,5 7,1

Таким образом, после однократного низкого срезания побегов и 
при воздействии частых укосов в течение полутора месяцев оводнен- 
ность листьев степных растений возрастает, причем интенсивнее у 
видов с более подвижным водным режимом, что особенно проявилось 
у Stipa pennata и Carex pediformis, В результате увеличивается диа­
пазон колебаний по этому показателю у отдельных видов (табл.35), 
Обращают внимание не только более высокие максимальные, но и 
нередко пониженные минимальные значения оводненности листьев 
отавы, наблюдаемые во время засухи.

Слабое отрастание особей после низкого отчуждения побегов в 
течение нескольких лет не сопровождается повышением влажности 
их листьев, что скорее всего определяется изменениями в корневой

Таблица 35
Максимальные и минимальные значения оводненности листьев 

у неповрежденных степных растений и отрастающих после низких укосов 
в Центральной Тыае, %  к сырой массе

Вид

1985-1990 гг.
1977-1980 гг. 

(Горшкова, Зверева, 
1982,1988)

Отава Неповрежденные
растения

Неповрежденные
растения

иакс. ИНН. иакс. мин. макс. мин.
Stipe pennata 64,1 28,6 56,7 33,9 55,0 24,0
Festuca vatesioca 54,2 27,8 51,2 30,5 64,9 30,5
Iris humilis 85.0 68,4 82,9 71,5 80,0 76,0
Carex pediformis 70,2 19,1 55,3 20Л 54,0 27,0
Artemisia frigida 80,7 41,2 74,0 40,5 69,2 42,0
Phlomis tuberosa 793 63,9 73,6 62,6 72,0 40,8



системе. Известно, что срезание надземной массы задерживает рост 
и углубление корней луговых трав (Смелов, 1966). Вместе с тем, 
более высокие амплитуды дневных отклонений оводненности 
листьев у отавы по сравнению с неповрежденными особями, веро­
ятно, свидетельствуют о большей подвижности водного запаса 
опытных растений-

4.4.2. Интенсивность транспирации

В водном балансе растений важная роль принадлежит процессу 
отдачи воды — транспирации, которая отражает воздействие 
внешних факторов и внутреннее состояние организма.

Растения, отрастающие после однократного низкого укоса, 
интенсивнее теряют влагу, чем неповрежденные, что в первую 
очередь определяется изменившейся их корнеобеспеченностью. 
Имеют значение также и видовые особенности регулирования 
водного режима. По мере роста срезанных побегов опытные данные 
приближались к контрольным. При этом через 10 дней после укоса 
среднедневные значения транспирации у Stipa pennata и Carex 
pediformis превышали контроль в 1,3-1,8 раза, у Artemisia frigida — в
1,1-1,2 раза. Резкое повышение потерь влаги в полуденные часы 
наблюдалось у Festuca valesiaca и только у отавы Phlomis tuberosa 
отмечался пониженный уровень транспирации (табл.36, рис.24-27). 
Сближение опытных и контрольных величин у Carex pediformis и 
Artemisia frigida наблюдалось через 2 недели; у Stipa pennata и Festuca 
valesiaca — через месяц, но полного совпадения не было и спустя
2 месяца после укоса (рис.28). Отметим тенденцию к снижению 
транспирации у отавы Artemisia frigida, формирующейся в течение 
одного-двух месяцев.

Дополнительное воздействие на интенсивность транспирации 
оказали погодные условия отдельных лет. Так, усиленные осадки в 
июне 1987 г. примерно в равной степени, в 1,1-1,3 раза, способство­
вали повышению интенсивности транспирации опытных и контроль­
ных особей по сравнению с тем же периодом более сухого предыду­
щего года. Засухи снижают транспирационные потери влаги, причем 
в опыте в среднем в 1,5-5,4 раза, а в контроле — в 1,3-2,8 раза. 
Особенно неблагоприятное воздействие недостаток влаги оказал на 
отрастающие побеги Artemisia frigida, у которых максимальные и 
минимальные дневные значения транспирации уменьшились соответ­
ственно в 2,4 и 11 раз при сопоставлении с данными этого периода 
1986 г.



Вид Вари- 
• H,

Ишенсивностыранспирации (г/(г.ч)) после отчуждения
через 10 дней через 30 дней

X CV Мах Min « CV Мах Min
19S5 гсд

Stipe pennata 0 - - 0,59 32.9 0,91 0.32
К - - 0,53 45,4 0,95 0,13

Саш pediformis 0 г - - 0,66 36,3 1,05 0,41
к - - - - 0,49 33,7 0,75 0,14

Artemisia frigida 0 - - - - 0,65 44,7 1,22 0,38
К - - - - 0,75 43,3 139 0,38

1986 год
Stipa pennata 0 0,89 32.8 1,28 0,33 0.60 21,6 0,80 0,40

к 0,49 35.8 0.74 0,23 0,54 21,3 0,69 0,40
Carex pediformis 0 0.79 60,2 1.64 0,17 0,74 26,7 1,16 0,41

к 0.61 54,0 1,11 0,17 0,80 20,3 0,69 0.40
Artemisia frigate 0 0,88 49,3 1,54 0,40 0.65 17 J -1 0,91 0,55

к 0.76 24,6 1.04 0,40 0.61 2 7,4 0,85 0,42
1987 год

Stipa pennata. О 1.12 41,5 2,14 0.66 0,41 39,6 0.63 0,14
к 0,67 28,1 0,92 035 0,41 46,3 0,80 0.30

Carex pe&founis 0 107 32,9 1,62 0,71 0.27 24,6 0,39 0,19
к 034 73.1 2,47 0,46 0,30 ЗОЛ 0,42 0,18

AtX£irnsHi fritpdc 0 0.90 44,7 1,33 0,29 0,12 91.5 0,38 0Д>5
к 0 Л2 52,2 1.30 0,21 0,22 68.6 0,51 007

Feshxc mfesioca 0 ом 79,6 2.98 0.37 олг 49,2 1.73 0,53
. к 1.04 ггл 1.36 0,53 0.63 58,5 1.17 0,20
Phtomn tuaerosa О 138 38.9 183 0,33 1,10 52,4 1,58 0,11

1-......... к 1.56 ! 49.4 2.68 0,29 0,80 42.5 1.17 0,44

Примечание: х — средни статистическая; CY — вариабельность, % ; Мал — максимальное 
дневкое значение; — минимальное дневное значение. Данные: 0 — опыта; К — контроля.

Наиболее интенсивным расходом воды на транспирацию отли­
чались часгосрезаемые побеги. Они превосходили контроль по 
среднедневным значениям в 1,2-2,3 раза, по максимальным — в
1.3-4,8 раза, а по наименьшим — в 1 Д-33 раза (табл.37, см. рис.24-27). 
Причем кривая дневного хода их транспирации часто не синхронна 
контрольным изменениям, имеет особенно пульсирующий много­
вершинный характер, с более высокими подъемами, что может 
свидетельствовать о повышенной напряженности водного режима
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Рис.24. Интенсивность транспирации Stipa pennata после однократного 
и частого низкого отчуждения побегов в разные по погодным условиям годы.

Дни после укоса: I  — 10; I I  — 20; I I I  — 30. Растения: а — после однократного срезания;
6 — после отчуждений с периодом 10 дней: 8 — после укосов с периодом 5 днем. 

Индексом показан номер отавы. К — неповрежденные растения

опытных растений. С увеличением количества укосов интенсивность 
транспирации и ее дневная вариабельность возрастает, особенно при 
отчуждении через 5 дней.

Дневная ритмика транспирации растений в основном коррелирует 
с изменениями таких метеорологических факторов, как освещен­
ность, температура, влажность воздуха (Жатканбаев, 1961; Свеш­
никова, 1962 и др.), причем эта зависимость усиливается по мере
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Рис. 25. Интенсивность транспирации Carex pediformis после однократного 
м частого низкого отчуждения побегов в разные по погодным условиям годы. 

Обозначения сн. рис.

приближения к оптимальному водоснабжению (Иванов и др., 1953; 
Савинкия, 1973; Алексеенко, 1976), при резко ограниченном увлаж­
нения она часто нарушается, что может быть вызвано усилением 
внутренней регуляторной деятельности (Горшкова и др., 1968; 
Копыто ва, 1974; Сабиров, 1982 и др ). Изучая степные виды Монголии, 
С.Н.Шереметьев и Л,Жаргалсайхан (1990) предположили, что 
дневные колебания элементов водного режима являются отражением 
внутренних регуляторных процессов у растений, в результате чего 
соответствующим образом изменяется сила связи этих элементов с 
факторами среды.
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Puc.26, И нтенс леность транспирации Artemisia frigida после однократного 
и частого низкого отчуждения надземных побегов в разные по погодным условиям голы.

Обозначения см. рис. 24

У трех видов растений нами были сопоставлены коэффициенты 
корреляции интенсивности транспирации от температуры и влаж­
ности воздуха и от оводненности листьев у неповрежденных особей, 
а также у отрастающих в течение месяца после однократного 
отчуждения и у побегов третьей отавы, срезавшихся с интервалом 
10 дней (табл.38). Полученные данные свидетельствуют о более 
тесной связи дневного хода транспирации с изменениями темпе­
ратуры воздуха и оводненности листьев. Причем через месяц после 
укоса коэффициенты корреляции у опытных растений в основном 
были выше, чем у неповрежденных, что, вероятно, обусловлено



Рис.27. Интенсивность транспирации Festuca valesiaca (А) и Phlomis tuberosa (Б) 
через 10 (I) и 30 (II) дней после низкого отчуждения побегов, 1987 г. 

Растения: К — неповрежденные; О — после укоса

Рас-?В, Иите-нсивност*, тран-сгжрации степных растений через д&г месяца 
после нимэгэ отчуждения побегов, 1S85 г.

Расте***: К — иегдорекденкде; 0 — после у кота



Вид

Период
между
уко­
сами
(дни)

Номер
отавы Дата

Интенсивность транспирации Коэф­
фици­

ент 
вари­
ации, 
%  (CV)

сред­
няя

% к
конт­
ролю

макси­
маль­
ная

% к
конт­
ролю

мини­
маль­
ная

% к
конт­
ролю

Stipa pennata 5 вторая 14. VI. 
1987

1,12*
0,15

213,4 1,73 18-8,0 0,87 248,6 41,5

шестая 07.VII. 
1987

0,96*
0,18

228,6 1,76 213,7 0,40 190,5 51,3

10 вторая 29.VI. 
1986

1,25*
0,13

208,3 1,93 250,6 0,78 200,0 29,4

третья 09. VII. 
1986

1,15*
0.06

213,0 1,36 197,2 0,85 207,3 16,2

Carex
pediformis

5 вторая 14. VI. 
1937

1,23±
0,11

146,4 1,71 69,2 0,58 165.7 27,6

10 вторая 29.VI. 
1986

1,13±
0,16

166,2 1,84 191,7 0,46 138,1 38,1

третья 09.VII.
1986

0,9 3± 
0,12

316,3 1,65 158,6 0,54 93.1 39,8

Artemisia
frigida

5 вторая 14. VI. 
1987

1,33*
0,21

162,2 2,55 170,0 0,48 228,6 483

шестая 07.VII,
1987

1,06±
0,32

481,8 2,50 438,5 0,23 328,5 73,0

10 вторая 2 9. VI. 
1986

0,73*
одо

119,7 1,15 98,3 0,24 126,3 39,6

третья 09.VII. 
1986

0,79±
0,08

131,7 1,09 128,2 0,42 100,0 29,8

большей сбалансированностью их водного режима в связи с улуч­
шением водоснабжения за счет увеличения корнеобеспеченности. 
Транспирация побегов после частых укосов, напротив, менее связана 
с температурой воздуха и содержанием воды в листьях, чем в 
контроле, что может свидетельствовать о повышенной напряжен­
ности их водного режима.

Растения, срезаемые в течение нескольких лет с периодом один 
месяц, в основном отличались более высокой среднедневной интен­
сивностью транспирации, более мощными максимальными и немного 
повышенными минимальными значениями (рис.29). Вариабельность 
этого показателя в большинстве случаев была выше у опытных 
особей. Однако у отрастающих побегов Artemisia frigida, напротив.



Коэффициент линейной корреляции (г) между показателями 
у неповрежденных растений (К ) и отрастающих после низких укосов (0)

Вид

Коэффициенты корреляции между интенсивностью 
транспирации (г/(г.ч)) и

температурой воздуха 
в травостое, “С

оводненностью листа. 
%  к сырой массе

0 К 0 К
Первая отава через месяц после отчуждения (1985-1987 гг.

Stipa pennata 0,77**' 0,48* 0,20 0,13
Саех pediformis 0,66** 0,57* 0,62** 0,56**
Artemisia frigida 0,56** 0,48* 0А9** 0,60**

Третья отава после отчуждения с интервалом 10 дней (1986-1987 гг.)
Stipe pennata 0,38 1 0.45* 0,03 ОДЗ
Ccrex pediformis 0.12 0,30 0,10 0,89***
Artemisia frigidv 0,49 j 0,56* 0,44 0,66* *

Примечание. Достоверно при уровне значимости (Р): * — Р *  0,05; ** — Р - 0,01; *** —■ 
Р-  0,001.

дневные колебания транспирации часто были выражены в меньшей 
степени, чем у контроля.

Таким образом, степные растения, отрастающие после одно­
кратного низкого отчуждения побегов, интенсивнее теряют влагу 
на транспирацию, особенно в первую декаду, В дальнейшем наблю­
далось постепенное приближение опытных данных к контрольным. 
Через месяц после укоса транспирация опытных растений была более 
тесно связана с проявлениями факторов внешней среды по сравнению 
с контролем.

Значительному увеличению уровня и вариабельности транспи­
рации способствовали частые укосы с периодами пять и десять дней. 
Повышенные транспирационные потери также были характерны и 
для растений, отчуждавшихся в течение нескольких лет с периодом 
один месяц, что, вероятно, свидетельствует о возрастании подвиж­
ности их водных запасов.
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Рис.29. Интенсивность транспирации у степных растений 
после низкого отчуждения надземных побегов с периодом один месяц. 

Растения: а — отчуждаемые с июня 1984 г.; 6 — отчуждаемые с июня 1985 г.; 
К — неповрежденные.

Даты наблюдений: 1 — 22.07.1985; 2 — 28.08.1985; 3 — 31.05.1986;
4 — 01.07.1986; 5 — 07.08.1986; б — 04.05.1987 гг.



4.4.3. Скорость отдачи воды при завядании

Скорость расходования водного запаса срезанными побегами 
указывает на их способность оказывать сопротивление отдаче влаги, 
что может служить косвенным свидетельством степени связанности 
воды в организме.

Интенсивность завядания листьев у повторно отрастающих 
растений в целом выше по сравнению с неповрежденными, что 
проявилось при расчетах потерь влаги как по отношению к их 
первоначальной массе, так и исходной оводненности. При этом более 
четкие различия между вариантами срезания у одного вида получены 
при пересчете количества испарившейся влаги к единице листовой 
массы. В подавляющем большинстве случаев повышенные водные 
запасы повторно отрастающих побегов характеризуются и более 
высокими темпами их отдачи при завядании.

После однократного среза особенно резкие различия между 
опытными и контрольными побегами наблюдались в первую декаду, 
в дальнейшем, по мере отрастания отавы они постепенно сокра­
щались (рис-30, 31). При этом в разные годы через 10 дней после 
укоса опытные побеги злаков и полыни превышали контроль по 
интенсивности потери массы на 21-86%, а осоки и зопника— на 4-23%. 
Отметим снижение потерь влаги при увеличении засушливости 
вегетационного периода* причем чуть заметнее — у особей после 
Срезания. ~

*936 л 19&7 г.

Рис.30. Скорость отдачи воды листьями степных растений через 10 (I), 20 (Н) 
и 30 (Ш ) дней после низкого отчуждения надземной иассы в разные 

по погодным условиям годы.
Ра стен ия; 0 — опытные; К — неповрежденные



Рис.31. Интенсивность завядэния листьев festuca valesiaca (А) 
и Phlomis tuberosa (5) после низких укосов.

Время после укоса: 1 — 10 дней; 2 — 30 дней. Периодичность отчуждений: 
а — S дней; 6 ~~ 10 дней. Растения: 0 — опытные; К — неповрежденные.

Индексом указан номер отавы

Отчуждение побегов с периодами 5 и 10 дней в течение полутора 
месяцев способствовало еще большему увеличению скорости обез­
воживания (рис.31, 32). Например, наибольшее превышение конт­
рольных потерь влаги— в 1,4-3,0 раза— наблюдалось у отав Artemisia 
frigida, у Stipa pennata и Carex pediformis оно достигало 130%, у Festuca 
valesiaca и Phlomis tuberosa отдача воды возросла в 1,2-1,8 раза 
При этом с ростом числа укосов через 5 дней интенсивность потерн 
массы у Stipa pennata и Carex pediformis постепенно возрастает; у 
Artemisia frigida, напротив, на фоне резкого превышения опытных 
величин над контрольными — немного снижается. При отчуждении 
с интервалом 10 дней у Stipa pennata и Carex pediformis в целом 
сохранялась тенденция к возрастанию скорости обезвоживания, для 
Festuca valesiaca и Phlomis tuberosa было характерно постепенное 
уменьшение темпов завядания, и только у Artemisia frigida одно­
значных изменений в разные годы исследований не наблюдалось.

Несмотря на повышенную оводненность листьев частосрезаемых 
побегов, после 4 часов экспозиции у них остается в основном меньше 
влаги, чем у неповрежденных растений (табл.39), особенно у особей
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Рис. 32. Интенсивность зав здания лкстьев степных растений 
после низких укосов в течение сезсна вегетации.

Видь* растений: Г — Stipa pennata: П — Carex pediformis; I I I  — Artemisia frigida. 
Интервал между укосами: a — 5 дней; б — 10 дней. Время после однократного укоса: 

61 — 10 дней; в1 — 30 дней. Индексом указан номер отавы.
К — контрольные, неповрежденные растения. А — потеря массы растений,
% к первоначальной; Б — потеря водного запаса через 4 часа завядани*,

% к первоначальному

при. укосах с интервалом 5 дней. Полученные результаты свиде­
тельствуют об изменении не только количественного состава воды 
в листьях частосрезаемых растений, но и о значительно меньшей ее 
структурированности.

При укосах в течение нескольких лет с интервалом один месяц 
оводненность листьев, как было показано выше, не возрастает, тем 
не менее опытные растения интенсивнее контрольных теряли влагу 
при завядании (рис.33). В этом случае с ростом числа отчуждений у 
Achnatherum splendens имело место постепенное снижение темпов 
обезвоживания и приближение к контролю; у Stipa pennata и особенно 
у Carex pediformis, напротив, скорость водоотдачи возрастала; более 
резкие колебания н заметное превышение контрольного уровня 
отмечались у Artemisia frigida.



Содержание влаги после четырех часов завядания « листьях 
неповрежденных растений (К ) и отрастающих после частых низких укосов (0 ),

%  к сырой массе

Вид Вариант

Содержание воды после отчуждения
с интервалом 5 дней с интервалом 10 дней

1987 г. 1988 г. 1986 г. 1987 г.
четвер­

тая шестая восьмая вторая третья вторая греть»

Stipa pennata 0 6,4 4,4 12,0 7,7 15,7 16,2 15,1
К 9,4 12,5 19,7 10,0 10,6 9,4 12,5

festuca valesiaca 0 _ - 5,9 - - 4,6 -
к - - 15,3 - ■ 4,6

Carex pediformis 0 9,4 - 14,3 - 20,8 13,9 -
к 22,0 - 28,6 - 17,7 22,0 -

Artemisia frigida 0 33,9 33,1 42,2 23,7 37,9 35,6 37,0
к 49,7 40,6 52,2 43,9 ■46,1 49,7 40,7

Phlomis tuberosa О - - 27,9* - - 23,8 26,5
к - - 41,2* - ■ - 24,7 23,4

Примечание: * — даиные для четвертой отавы, срезаемой с периодом 10 дней.

Таким образом, отрастающие побеги отавы степных растений 
интенсивнее неповрежденных теряют влагу при завядании при 
различных режимах низких срезаний. Особенно значительное 
превышение контрольных потерь отмечалось при частых среЗах с 
периодами 5 и 10 дней. Повышенные темпы обезвоживания, вероятно, 
определяются изменением количественного состава воды в листьях 
опытных растений в сторону уменьшения доли «связанной воды», 
что способствует усилению продукционных процессов.

4.4.4. Реальный водный дефицит

Несмотря на повышенную оводненность, отрастающие после 
укосов растения испытывают и более высокий водный дефицит по 
сравнению с неповрежденными особями, что, вероятно, обусловлено 
их большими потребностями влаги на ростовые процессы, о чем 
свидетельствуют, в частности, повышенная интенсивность транспи­
рации и более высокая водоемкость тканей опытных растений, 
которая определяется количеством воды в побегах после насыщения 

(Новогрудский, 1946).
Наибольшее увеличение дефицита влаги по сравнению с непов­

режденными растениями <— в 2,0-4,5 раза — отмечалось у особей
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Рис.33. Скорость отдачи воды срезанными листьями при низких укосах растений 

■ течение нескольких сезонов вегетации с интервалом один месяц.

Виды растений: I  — Svpa pe nn a ta ; II  — C orexpedifarm is; I I I  —  A rte m is ia  f i ig id a .
П отеря воды через 4  часа завядаиия, %  к контролю : А —  массы; Б —  во дно го  запаса

через 5-10 дней после отчуждения в при частыхукосах (табл.40,41). 
Превышение контроля, в большинстве случаев, в 1,1-1,8 раза было 
характерно и для растения, срезавшихся в течение нескольких 
сезонов вегетации, при этом чуть более высокий уровень водного 
дефицита наблюдался у особей при отчуждении с интервалом одни 
месяц (табл.42,43).

Таким образом, степные растения, отрастающие при разных 
режимах низкого отчуждения побегов, испытывают более высокий 
уровень водного дефицита по сравнению с неповрежденными 
особями. При этом выявляются видовые особенности. Так, наиболее 
заметное превышение контроля наблюдалось у отав Artemisia fiigida, 
наименьшие изменения были характерны для срезанных побегов Iris 
kumtlis и Aeknatherum splendens, промежуточное положение заняли 
Slip a pennata и Careх pediformis.



Вид
Показатели после укоса

1986 год 1987 год
через 

10 дней
через 

20 дней
через 

30 дней
через 

10 дней
через 

30 дней
Реальный водный дефицит

Stipa pennata 268,7 138,5 108,0 54,0 114,5
festuca valesiaca _ - - 88,7 105,5
Corex pediformis 202,8 267,8 101,5 166,7 161,7
Artemisia frigida 286,2 121,8 169,3 218,5 217,6
Phlomis tuberosa - - - - 131,4 191,6

Водоемкость тканей листа
Stipa pennata 115,7 115,0 114,0 128,6 105,4
Festuca valesiaca - - - 118,7 99,6
Carex pediformis 106,8 - 100,8 109,1 104,3
Artemisia frigida 101,2 91,5 107,9 105,3 100,6
Phlomis tuberosa - - - 109,9 102,8

Таблица 41
Реальный водный дефицит и водоемкость у степных растений 

при частом низком отчуждении побегов 
(%  к показателям для неповрежденных растений)

Вид

Укосы с периодом 5 дней Укосы с периодом 10 дней
1987 год 1986 год | 1987 год

вторая
отава

четвертая
отава

шестая
отава

вторая
отава

третья [ вторая 
отааа | отава

третья
отава

Реальный водный дефицит
Stipa pennata 112,6 130,7 282,8 103,8 262,5 151,3 164,1
Carex pediformis 211,0 364,3 _ 308,3 172,7 450,4 ' 287,9
Artemisia frigida 133,6 95,6 177,0 90,0 239,4 142,5 347,3

Водоемкость тканей листа
Stipa pennata 131,7 135,3 133,1 113,2 131,8 126,2 123,0
Carex pediformis 111,3 118,9 103,2 105,7 124,3
Artemisia fngida 108,2 109Д 116,4 104,7 118,7 114,3 112,8



Тоблицо 42
Реальный водный дефицит у степных растений при низком отчуждении побегов 

с периодом один месяц в течение нескольких лет 
(%  к показателям для неповрежденных растений)

Вид

19S5 r. 19S6 f. 1987 г. 1988 г. 1989 г.

пер­
вая

отава

вто­
рая

отава

третья
отава

чет-
верная
отава

пятая
става

шес­
тая

отава

вось­
мая

отаза

девя­
тая

отава

деся­
тая

отава

Две­
над­
цатая
отава

Stfpc permnta M l Л 38,8 119,6 152,8 106,0 163.5 139,? - 276.1 -

Acbnattiefum
spienderts

— 146,7 543 95,4 57,4 156,2 131,1 116,8 91,9 -

Comx 100,0 53,2 135.1 131,5 110,6 146,9 118*7 131,9 1613 12<W

Ins hjrrriifs 1*6.7 1С3.9 15Sj5 1 iu l 65,7 106.0 41,2 110,0 100,0 _

Arte&isie 
i frigida

б 5J> 357,1 304.7 1493 212,6 — — —

Таблица 43
Реальмыя водный дефицит у степных растений при низком отчуждении побегов 

с периодом два месяца а течение нескольких лет •
(% к показателям да* неповрежденных растений)

1 1985r. 1986 г. 1937 г. 1988 г. 1989 г.| Вид
I

первая
отава

вторая
crrasa

четвертая
отава

пятая
става

шестая
отава

восьмая
отава

j Stipe pernctc 1*0.3 - 129,2 143,5 134,5
j Adinothenjm spiendms 116,7 126,7 132,4 89,5 -
j Car̂ x pe&iformis 42,6 98,6 113,5 103,0 156.3 99,0
[ It s humilis 100,0 - 117,9 132,7 92,4 -

J Artemisia frigida 85,0 115.4 188,3 - _ -

4.5. Динамика общего азота 

и водорастворимых углеводов

Углеводы и азот тесно связаны с основными процессами жизне­
деятельности растений и играют большую роль в приспособительных 
реакциях. Содержание азота и водорастворимых углеводов в листьях 
рассматриваемых нами видов в Центральной Туве, по сравнению с 
имеющимися данными для других природных регионов, в среднем 
немного выше, чем у степных растений Забайкалья и Казахстана, но 
меньше, чем у родственных представителей высокогорий Памира и 
Атга-Тау (Зверева, 1994),



Большое значение принадлежит азоту при отрастании отавы, как 
одному из основных строительных материалов, необходимых для 
восстановления надземной фитомассы*

После однократного низкого среза количественные изменения 
азота в листьях и подземных органах отавы степных растений во 
многом повторяют контроль, но в основном на более высоком уровне 
(рис.34). Концентрация азота в листьях по мере их отрастания 
постепенно снижается и через месяц после среза, как показали 
четырехлетние наблюдения, часто не достигает уровня основного 
укоса, но превышает текущие показатели для неповрежденных 
особей на 5-37%. Содержание азота в подземных органах в течение 
месяца после отчуждения превосходило контроль на 29-39%, причем 
у Artemisia frigida это превышение наблюдалось уже через 5 дней 
после укоса, у Stipa pennata и Carex pediformis — через 10 дней.

Низкие укосы в течение месяца с промежутками 5 и 10 дней 
способствовали повышению концентрации азота в листьях на 
28-150%, в корневых системах — на 2-58% (рис.35). Трехкратное 
отчуждение отавы с интервалом 20 дней увеличило содержание азота 
в листовых пластинках на 19-77%, в подземных органах— на 3-11%,

S tip e  pennat* Carex p e d ifo rm is  A rt e a is ie  f r ig id *

f9 S6  r.

Puc.34, Сезонная динамика общего азота у неповрежденных растений (а) 
и отрастающих после низкого отчуждения надземной массы (6).

I — листья; 2 — подземные органы.
Высота столбика — количество азота до укоса
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Puc.35. Содержание азота в листьях (А) и подземных органах (Б ) степных растений 
после низкого отчуждения побегов с разной периодичностью 

(%  к данным для неповрежденных особей)

после ее двукратного срезания через месяц количество азота в 
листьях возрастало на 17-75% по сравнению с неповрежденными 
особями. Даже в очень засушливом 1990 г. содержание азотистых 
веществ в подземных органах опытных растений после двух укосов 
через месяц было выше контроля на 6-13%.

Таким образом, низкие отчуждения степных растений в течение 
сезона вегетации вызывают повышение содержания азота в отаве, 
причем в большей степени в листьях, чем в корневых системах. 
Вероятно, укосы в течение небольшого промежутка времени способ­
ствуют усиленному поступлению минерального азота из почвы, но 
его основная часть направляется в листья для ускоренного восста­
новления утраченной листовой поверхности.

Начиная со второго года опыта, низкие укосы с периодами один 
и два месяца обычно не вызывали резкого увеличения количества 
азотистых веществ в листьях, напротив, нередко их содержание было 
меньше контроля.

В подземных органах растений после нескольких лет таких 
срезаний концентрация азота в основном была ниже или на уровне 
контроля. В этом случае одним из факторов количественного 
снижения уровня азота у срезаемьпс растений может быть умень­
шение мощности и функциональной активности корневых систем,



так как известно, что скашивание надземных побегов понижает 
поглощающую способность и темпы накопления корневой массы, 
степень этих изменений усиливается с увеличением числа укосов 
(Смелов, 1966).

Водорастворимые углеводы представляют наиболее динамичную 
часть запасных веществ и служат важным источником энергети­
ческого и пластического материала при возобновлении растений 
после их частичного отчуждения.

К концу первой декады после низкого срезания побегов содер­
жание растворимых углеводов в отрастающих листьях степных 
растений снижается на 17-63% по сравнению с данными основного 
укоса, что, вероятно, связано с уменьшением синтеза и отвлечением 
сахаров на ростовые процессы (рис.36). Отметим, что у Stipa pennata 
и Carex pediformis убылырастворнчътх. углеводов наблюдаласьи через 
5 дней после отчуждения, для Artemisia frigida было характерно 
первоначальное повышение их содержания. По наполнению листьев 
отавы сахарами Stipa pennata и Carex pediformis приближались к 
контрольному уровню во второй декаде после среза, Artemisia 
frigida — в четвертой. В корневых системах ход изменения раство-
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Puc.36. Сезонная динамика растворимых углеводов у неповрежденных растений {а) 
и отрастающих после низкого отчуждения (6).

1 — листья; 2 — подземные органы.
Высота столбика — количество углеводов до укоса



римых углеводов у повторно отрастающих растений был более 
близок к контролю, чем в листьях.

При частых низких укосах промежуток в 5 и 10 дней недостаточен 
для количественного восстановления растворимых углеводов 
(рис.37), поэтому такие срезы в основном вызывают постепенное 
снижение их содержания как в листьях, так и в корневых системах. 
Отметим более резкое по сравнению с другими видами обеднение 
сахарами подземных органов Artemisia frigida, что, вероятно, 
обусловлено ее более интенсивными: энергетическими затратами на 
отрастание новых листьев по сравнению со злаками и осокой, у 
которых при частых укосах отава формируется в основном за счет 
роста ранее срезанных листовых пластинок.

При двух-» трехкратных низких укосах с периодами 20 и 30 дней в 
течение вегетационного сезона содержание сахаров у опытных 
растений нередко превышает контроль, что, вероятно, связано с их 
синтезом между отчуждениями, а также с использованием запасных 
углеводов корневых систем.

Низкие укосы в течение нескольких лет с интервалами один и 
два месяца вызывают, в основном, уменьшение растворимых угле­
водов у опытных растений. Примерно с конца второго и начала 
третьего года исследований формирование незначительной массы 
опытных побегов сопровождалось более близкими изменениями
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Рас.37. Содержание растворимых углеводов в листьях (А) и подземных органах (Б) 
степных растений при низком отчуждении надземных побегов 

(%  к данным для неповрежденных особей).
Обозначение видов растений сн. рис.35



концентрации сахаров в листьях у разных видов, что может быть 
отчасти обусловлено истощением ресурсов запасных веществ в 
подземных органах.

Таким образом, с ростом числа укосов удлиняется период, при 
котором содержание растворимых углеводов опытных особей 
достигает уровня неповрежденных растении. Так, после одно­
кратного низкого скашивания восстановление сахаров в листьях 
отавы отмечалось через 2-3 декады, при многократных срезах 
интервалы в один и даже два месяца уже недостаточны для дости­
жения контроля.

В целом, количественные изменения общего азота и водораст­
воримых углеводов зависят от периодичности и числа укосов. 
Так, низкое отчуждение побегов в течение одного сезона вегетации, 
как частое в течение месяца, так и с интервалом 20, 30 и 60 дней, 
повышает содержание азота в отаве. Укосы с периодами один и два 
месяца в течение нескольких лет способствуют снижению его уровня, 
что, вероятно, обусловлено уменьшением мощности и функцио­
нальной активности корневых систем.

Содержание растворимых углеводов при повторном отрастании 
растений в основном уменьшается: как в листьях, так и в подземных 
органах. Степень этого снижения зависит от частоты и длительности 
укосов. С увеличением количества срезаний побегов удлиняется 
период, необходимый для выравнивания уровня сахаров у отавы и 
неповрежденных растений.



Глава 5

Величина отчуждения 

и отавность степных растений

Интенсивность повторного отрастания растений во многом 
зависит от уровня среза. Известно, что более высокие укосы 

способствуют лучшему отрастанию травостоя (Ларин, 1934, 1935; 
Смелов, 1947; Гордеева. Ларин, 1965; Крячко, 1969; Мовсисянд, 1976 
и др.), происходит это, главным образом, за счет сохранения большей 
ассимилирующей поверхности и запасных питательных веществ, 
расположенных, в основном, в приземных частях растений (Смелов, 
Морозов, 1939а). Доя роста злаков важное значение имеет также 
неповрежденная «трубка», образованная влагалищами листьев 
(Барышников, 1949). В то же время многие исследователи часто 
отмечали увеличение массы отавы в первые 2-3 года опыта у 
низкосрезанных вариантов (Ларин, 1938), в дальнейшем происходило 
более заметное снижение их урожайности по сравнению с высоко* 
срезанным травостоем.

Сопоставим темпы формирования отавы и некоторые аспекты 
метаболизма у степных растений при их срезании на разной высоте.

Рассмотрим особенности удлинения листьев и накопления над­
земной фитомассы после однократного отчуждения побегов.

Неповрежденные, хорошо развитые особи Stipa pennata, Carex 
pediformis и Artemisia frigida в карагановоосоково-овсецовой нас­
тоящей степи одновременно подвергались низкому укосу (удаление 
90% надземной фитомассы, I вариант) и отчуждению на высоте 
половины побегов (удаление 40% надземной фитомассы, П вариант). 
Дополнительно к этим вариантам в холоднополынно-типчаковом 
сообществе настоящей степи, расположенной близ г.Кызыл, была 
изучена отавность Artemisia frigida и Festuca valesiaca при отчуждении 
40% надземной массы путем низкого срезания побегов у части особи 
(III вариант).

Сопоставление числа и размеров листьев контрольных и опытных 
побегов Stipa pennata через месяц после отчуждения в увлажненном
1988 г. выявило, что в опыте чаще лучше были развиты четвертые и 
формирующиеся пятые листья. Так, количество появившихся из 
«трубки» листовых пластинок четвертого порядка у низкосрезанных 
особей Stipa pennata составило 33%, а у более высокоотчуждаемых я 
контрольных — только 17% от общего числа листьев в дерновине.



К этому добавим, что у срезанных наполовину побегов в 2 раза чаще, 
чем в контроле наблюдались еще скрытые в «трубке» формирую­
щиеся четвертые листья.

М.АБорисовой-Гуленковой (1959) было отмечено, что одно­
кратное скашивание ковылей Stipa stenopkylla (S. tirca) и Stipa joannis 
(S. pennata) практически не является стимулом к образованию новых 
побегов из почек зоны кущения, в то же время у скошенных растений 
раньше, чем в контроле трогается в рост очередной четвертый лист.

Таким образом, однократное отчуждение у Stipa pennata стиму­
лирует развитие последующих листьев в побеге, при этом у особей, 
подвергнутых более низкому срезанию, ростовые процессы проте­
кают интенсивнее.

Восстановление надземной массы Carex pediformis происходит, 
преимущественно, за счет роста ранее срезанных листовых плас­
тинок укороченных вегетативных побегов. Так, через месяц после 
укоса, как низкого, так и более высокого, число вновь отросших 
неповрежденных листьев в побеге Carex pediformis составляло 21-25%.

Вместе с наблюдениями за образованием отавы нами путем 
нанесения меток были определены темпы прироста отдельных 
листовых пластинок опытных растений на примере Stipa pennata и 
Carex pediformis.

После отчуждения Stipa pennata на разной высоте первые листья 
побегов не отрастали, вторые также не давали прироста в благо­
приятные годы, но после засушливой весны, когда они плохо развиты 
и не отмечается появления верхушек третьих листьев, наблюдается 
небольшой прирост их в отаве. Подсыхание опытных листьев, как 
затронутых срезанием, так и не срезанных, идет медленнее, чем в 
контроле (рис.38), что не раз отмечалось в литературе (Казарян и 
др., 1977; Nowal, Caldwell, 1984) и, вероятно, обусловлено усилением 
их снабжения продуктами корневой деятельности после удаления 
части листовой поверхности.

Темпы отрастания третьего и четвертого листьев контрольных и 
опытных вариантов Stipa pennata более подробно нами сопоставлены 
в 1988 г. (рис.39). По скорости удлинения третьего листа опытные 
растения были более близки к контролю в первые 10 дней после 
отчуждения, в дальнейшем темпы прироста листьев у неповреж­
денных особей уменьшались быстрее. Развивающийся четвертый 
лист, не тронутый срезом, отрастает с большей интенсивностью у 
опытных растений и особенно у особей после низкого укоса. В засуш­
ливом 1990 г. по сравнению с 1988 г. прирост третьего листа Stipa
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Pvc-38. Длинен не и подсыхание листовых пластинок Stipa pennata 
у неповрежденных особей (I) и отрастающих после отчуждения на высоте половины 

Лобег-ов (2) и 1,0-23 си от поверхности почвы (3) 8 разные по погодным условиям годы. 
Дяина: а — листовой пластинки; 6 — ее засыхающей части

Рис.39. Рост листовых пластинок Stipa pennoto у неповрежденных особей (I) 
и отрастающих после отчуждения 40 (2) и 90% (3) надземной фитомассы, 1988 г.



pennata за июнь снизился в контроле в 6,2 раза, у срезанных напо­
ловину побегов — в 7,7 раз.

После отчуждения побегов Carex pediformis медленные темпы 
прироста отмечались у первых четырех листьев, интенсивнее 
отрастали последующие, более молодые листья. Так, скорость 
отрастания второго листа (рис.40) у опытных вариантов Carex 
pediformis после среза в среднем была близка к контролю, особенно 
в первые 10-15 дней, затем отмечалось чуть более быстрое падение 
прироста в контроле. Интенсивность роста пятого листа была 
немного выше в опыте с низким укосом.

Таким образом, ростовые процессы в листьях опытных особей 
Stipa pennata и Carex pediformis протекали в среднем интенсивнее, 
чем в контрольных, особенно в первые 20 дней после отчуждения. 
При этом более молодые листья активнее отрастали у особей после 
низкого укоса.

U«Hb Мюль Obrvcm

Рис.40. Рост листовых пластинок Carex pediformis у неповрежденных схожей (1) 
и отрастающих после отчуждения на высоте половины побегов (2) 

и 1,0—2.5 см от поверхности почвы {3), 1988 г.
Длина: а — листовой пластинки; б — ее засыхающей части



На рнс.41 и 42 представлена динамика накопления отавы в 
процентах от первоначальной массы растений, определяемой 
предварительно из учета отчуждаемой доли особи. После удаления 
разной доли растений у всех исследуемых видов наблюдались 
достаточно близкие темпы прироста абсолютно сухой массы, 
особенно в первые 20 дней после укоса, о чем свидетельствуют также 
достоверные коэффициенты корреляции (табл.44).

Вместе с тем выделим, что колебания метеорологических 
факторов балее интенсивное влияние оказывают на низкосрезанные 
растения. Они лучше отрастали после обильных осадков и сильнее 
приостанавливали рост под воздействием засухи.

В 1990 г. срезанию на разной высоте подвергались Stipa pennata и 
Artemisia frigida. Крайне недостаточное количество влага в течение 
всего сезона вегетации оказало отрицательное воздействие на все 
варианты отчуждения. Так, через месяц после укоса продуктивность 
отавы Stipa pennata при обоих режимах срезания колебалась в 
пределах одного процента от первоначальной массы растений, что 
примерно в 50 раз меньше, чем в средние по погодным условиям года. 
У Artemisia frigida воздействие засухи снизило массу низкоотчуж- 
денньгх побегов в 12-15 раз, высокоот<гужденкых — в 8 раз. Через
2 месяца после укоса полученная масса отавы у обоих видов была
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Puc.4 J. Динамика накопления массы отзиы у Stipa pennata (А) и Carex pediformis (6) 
после срезания на высоте lyO-2,5 см от поверхности почвы (а) и половины побегов (6) 

в разные яо погодный условиям годы {%  н исходной абс. сух, массе)
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PucA2. Динамика формирования отавы у Artemisia frigida (А) и Festuca voiesiaca (£) 
после удаления разной дол* надземной фитомассы.

Вариант срезания: I  — на высоте 1,0*-2,5 ск от поверхности почвы;
I I  — на высоте половины побегов; I I I  — низкое отчуждение части особи

близка к тридцатидневной, что свидетельствовало о незначительном 
приросте и подсыхании растений.

Подводя итоги, можно сказать, что в средние по погодным 
условиям годы продуктивность зеленых побегов степных растений 
Тывы, отрастающих в течение четырех декад после низкого ранне­
летнего отчуждения, в основном не достигает исходных значений. 
При срезе на высоте половины побегов часто наблюдается восста­
новление прежнего уровня надземной фитомассы, при этом у обоих 
вариантов обнаруживаются довольно близкие темпы образования 
отавы, особенно в первые 20 дней после укоса. На примере Stipa 
pennata и Carex pediformis выявлен чуть более интенсивный рост 
листовых пластинок в опыте в это время.

Вместе с тем, при отрастании после однократного отчуждения 
побегов проявляются видовые особенности растений, имеют значения



Коэффициенты корреляции между накоплением 
абсолютно сухой надземной фитомассы в течение 1,5 месяцев 

после однократного срезания степных растений на разном высоте

Вид

Удаление надземной массы

низкое (90%) 
и на высоте половины 

побегов {40%)

низкое (90%) 
и низкое части 
особи (40%)

на высоте половины 
побегов (40%) 
и низкое части 
особи (40%)

Stipa pennata 0,94“ * - -
festuccr w ’esioca 0,96* 0,96* 0,99**
Carex petfifbrmh 0,86** - -

Artemisia frigida 0,96* 0,99** 0,98*

Примечание. Достоверно при уровне значимости (Р): * — Р = 0,05; ** — Р - 0,01; *** — 
Р = 0,001.

погодные условия отдельных лет. Более чувствительными к изме­
нениям условий внешней среды оказались низкосрезанные особи.

Рассмотрим влияние высоты и частоты отчуждений на рост и 
продуктивность отрастающих побегов. После укосов с интервалом 
5 дней чуть интенсивнее отрастали дерновинки Stipa pennata, 
срезанные на половине своей высоты (рис.43). Отчасти это связано 
с тем, что при низком отчуждении часть побегов не отрастает, а

900 '■ '* * *  19Л* Л ям е  П reef Л
Рис43. Динамика отрастаний отаеы у степных растений при периодическом отчуждении 

на высоте 1Д>-2,5 см от поверхности почвы (а) и половины побегов (6). 
Цифрами показана суммарная продуктивность отавы за сезон, %



также с различиями по темпам роста листьев у опытных растений 
(табл.45). Частые укосы Stipa pennata, подавляя развитие четвертого 
листа в побеге, способствовали более медленному снижению 
скорости роста второго листа по сравнению с контрольными расте­
ниями, примерно в равной степени при обоих режимах срезания. 
Наибольшие темпы удлинения третьего листа отмечены у особей, 
скашиваемых на высоте половины побегов; у низкосрезаемых 
растений скорость его отрастания была близка к контролю. По мере 
увеличения длины листьев темпы роста их снижались, причем у 
контрольных особей быстрее, чем у опытных, что, вероятно, связано 
с более энергичным развитием у них последующих листьев.

Таблица 4 5
Удлинение листовых пластинок (мм) у степных растений 

при частом низком отчуждении (I)  к срезании 
на высоте половины побегов { II) , 19S8 г.

Срок между 
отчуждениями

Номер
отавы

Stipa pennata Carex pediformis
второй лист третий лист третий лист

I п конт­
роль I II конт­

роль I II конт­
роль

с 07.06 
го 12.06

1 6,0±
0,52

9.5±
0,45

2,0*
0,30

25,5*
1,51

39,6*
1,80

28,1*
1,22

5,7±
0,81

5 ГЬ± 
0,37

2,5*
0,23

с 12.06 
го 17.06

2 5,0±
0,32

3,0*
0,36

0,5*
0,05

28,4+
2Д0

25,5*
3,45

26,0*
1,30

2,6*
0,22

1,0±
0,07

0,5*
0,08

С 17.06 
по 21.06

3 з,г±

о ,го

1,2±
0,06

0 8,4±
0,08

12,4±
1.72

11,6±
1,51

1,6±
0,12

0А±
0,01

*1,2±
0,04

с 21.06 
го 26.06

4 0 0 0 б,0±
0,38

13,0*
1,02

ю, г±
0,87

2,6*
0,31

1.1*
0,08

0,4±
0,02

с 26.06 
по 08.07

5 0 о 0 45,6*
3,56

30,0*
2,72

15.6*
1,08

26,4*
1,44

9,6*
0,84

3,5*
0,32

Недостаточное осеннее увлажнение почвы и очень сухая весна
1989 г. особенно губительное воздействие оказали на низкосрезанные 
дерновинки Stipa pennata, от которых к началу лета отросло лишь 
незначительное число побегов. При этом особи, срезавшиеся с интер­
валом 30 дней, к июлю практически засохли, а отрастающие после 
срезов через 40 дней сформировали небольшую отаву, в 1,7 раза 
меньшую по массе, чем отчуждавшиеся на высоте половины побегов. 
Отметим более поздние сроки появления очередных листьев у Stipa 
pennata, причем в опыте они формировались и отрастали медленнее, 
чем в контроле (рис.44).



Рис.44. Отрастание листьев Stipa pennata (А) и Сотг pediformis (Б) а 1989 г. 
после проведенных трех отчуждений надземной массы с периодом один месяц 8 1988 г. 

Растения: а — неповрежденные; 6 — отчуждаемые на вы соте половины побегов; 
в — кизкосрезаемые

Отава Fesiuca valesiaca при частых срезах формируется, преиму­
щественно, за счет отрастания ранее срезанных листовых пластинок, 
и при достаточной близости данных по фитомассе у всех вариантов 
чуть более высокими темпами отрастали низкосрезанные особи 
(рис.45). При укосах с интервалом один месяц большей массой отавы 
отличались высокое:резанные растения, особенно это проявилось во 
второй, более засушливый год опыта.

Пастбищный режим отчуждения способствовал интенсивному 
росту листовых пластинок Carex pediformis, что наблюдалось нами 
при частых срезах (см. табл.45), а также при отрастании листьев в 
течение месяца после основного укоса (Зверева, 1990). Вероятно, 
это явилось главной причиной энергичного формирования массы 
низкосрезанных побегов осоки при всех интервалах между укосами. 
Наибольшая масса получена в первый год при двукратном отчуж­
дении отавы с промежутком один месяц.

После перезимовки к началу лета 1989 г, среди опытных растений 
Carex pediformis засохших не наблюдалось, но по высоте побегов они 
уступали контрольным в 1,5-1,8 раза на варианте низкого среза и в
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Рис.45. Динамика отрастания отзвы у Artemisia frigido (А) и festuca изlesiaca (Б ) 
при периодическом отчуждении разной доли надземной фитомассы.

Цифрами показана суммарная продуктивность отазы за сезои, %.
Остальные обозначения см. рис.42

1,2-1,3 раза —  высокого. Наблюдения, проведенные после ранне­
летнего укоса за ростом пятого листа, показали, что опытные особи 
Carex pediformis росли ускоренными темпами, причем листья низко­
отчуждаемых побегов первоначально прирастали с меньшей ско­
ростью, в дальнейшем, по мере усиления атмосферных осадков, их 
суточные приросты были больше, чем у срезанных наполовину.

Слабое формирование отавы у низкосрезаемых вариантов Arte­
misia frigida, вероятно, связано как с повреждением пазушных почек 
на нижних листьях, из которых развивается основное число побегов, 
так и с более сильным ослаблением жизненности растений, о чем 
свидетельствуют большие темпы прироста надземной фитомассы при 
низком удалении части особи. С увеличением интервала между 
укосами это различие сокращается. Так, в 1988 г. масса отавы



высокоот'гуждаемых особей превышала данные для низкосречаемых: 
после частых укосов — в 5,6 раз, после двух срезов через 40 дней — 
в 1,2 раза.

При интервалах между укосами 30 и 40 дней наибольшее снижение 
жизнеспособности полыни отмечалось при удалении 90% надземной 
массы особи. Так, к началу второго года опыта не отросло 30-40% 
растений этого варианта. Среди высокоотчуждавшихся особей 
засохших не каблюдапось и встречались немногочисленные генера­
тивные побеги. У третьего варианта отчуждения низкосрезаемые 
побеги также полностью не засохли ни у одного опытного растения.

В сильно засушливом 1990 г. укосы растений, срезаемых ранее на 
разной высоте с интервалами 30 и 40 дней, не проводились. К сере­
дине лета от низкосрезаемых с интервапом один месяц особей 
отросли в основном немногочисленные побеги, уступавшие по 
высоте контрольным. При этом число не отросших особей у Artemisia 
frigida составило 57%, у Stipa pennata — 45%, и только у Carexpediformk 
их не отмечаюсь. Среди высокосрезавшихся растений не отросла 
пятая часть особей A rtemisi a frigida* опытные побеги Carex pediformis 
и Stipa pennata были ниже контроля в 1,2-1,4 раза, у них наблюдалось 
развитие немногочисленных генеративных побегов.

Засуха резко приостановила рост и способствовала подсыханию 
отрастающих побегов и у видов, срезанных первый раз на разной 
высоте в июне 1990 г. (табл.46). При отчуждении через месяц 
продуктивность их отавы за сезон была незначительна и колебалась 
от 0,7 до 7% от исходной массы растений, при этом небольшое 
превышение данных отмечалось у особей после срезов на высоте 
половины побегов.

Сопоставление массы отавы показало, что при частых укосах в 
основном нарушается согласованность темпов ее накопления у 
одного и того же вида при разных вариантах срезания (табл.47). 
Близкие изменения наблюдались лишь у типчака, характеризую­
щегося слабой интенсивностью отрастания и наибольшей устой­
чивостью изученных показателей. С увеличением интервала между 
отчуждениями до 30 и особенно до 40 дней при учетах в течение 
двух сезонов вегетации темпы нарастания отавы у разных вариантов 
опыта в пределах одного вида сближаются.

Таким образом, отавность степных растений зависит от величины 
отчуядаемой массы, метеорологических условий отдельных лет, при 
этом проявляются видовые особенности. В целом, к третьему году 
исследований опытные особи отставали от контрольных в росте, у



Характеристика степных растений Тывы лосле их отчуждения 
на размой высот* с периодом 1 месяц в засушливом 1990 г-

Вариант
отчуждения

Надземная фитомзсса, 
%  к исходной абс. 

сухой массе

Отрастающие побеги, % к данным до укоса
количество высота

первая
отава

вторая
отава

первая
отава

вторая
отава

первая
отава

вторая
отава

Stipa pennata
Низкое 0,9 0,2 43,9 3,5 | 21,5 12,3
На высоте половины 
побегов

1.1 0,2 — I 60,5 58,4

Низкое удаление 
части особи

0,5 0,3 33,3 7,7 15,3 14,7

Artemisia frigida
Низкое 2,6 0,3 - - 18,9 7,7
На высоте половины 
побегов

5,6 1,4 — - 53,6 51.7

Низкое удаление 
части особи

0,6 0,1 - - 103 7,3

них редко формировались генеративные побеги, хотя на варианте 
высокого среза они развивались несколько лучше по сравнению с 
низким.

После однократного срезания растений на высоте 1,0-2,5 см и 
половине побегов наибольшая изменчивость эколого-физиологи- 
ческих показателей отмечается в первую декаду отрастания, осо-

Таблица 47
Коэффициенты корреляции между накоплением абсолютно сухой массы отавы 

у степных растений при разной высоте и периодичности отчуждений

Вид

Укосы
с интервалом 5 дней 

(до 9 раз)
с интервалом 30 дней 
(даа сезона вегетации)

с интервалом 40 дней 
(два сезона вегетации)

I II III I II ИЗ I II III

Stipa pennata о,гз - - 0.85 _ _ 0,92* - -
Festuca vatesiaca 0,77* 0,84* 0,95** 0,99*** 0,99*** 0,99*** 0,99*** 0,99*** 0,99***
Com pediformis 0,75 _ - 0,71 - - 0,88* _ -
Artemisia frigida 0,60 0,65 0,58 0,95* 0.98** 0,94* 0,99*** 0,99*** 0,88*

Примечания. Удаление надземной массы: I — низкое (90%) и на высоте половины побегов 

(40%); II — низкое (90%) и низкое части особи (-40%); II!  — на высоте половины побегов 
{40%) и низкое части особи (40%). Достоверно при уровне значимости (Р): * — Р * 0,05; 

** — Р «0,01; *** — Р - 0,001.



бенно после низкого укоса. В это время в листьях и хлоропласта* 
низкосрезанных особен содержание хлорофилла снижается на 20-60% 
по сравнению с данными основного укоса, отчуждение на высоте 
половины побегов не вызывает столь резкого снижения концент­
рации зеленых пигментов (рис46). Низкосрезанные особи также 
испытывают более высокий водный дефицит, оводненность их 
листьев возрастает в 1,2-1,3 раза, а интенсивность завядаяия — в
1,4-1,5 раза по сравнению со срезанными наполовину (рис.47). В даль* 
нейшем, по мере отрастания наблюдается приближение опытных 
данных к показателям д ля неповрежденных особей и в целом по ряду 
признаков здесь были рассчитаны высокие коэффициенты корре­
ляции (табл. 4 8).

Таким образом, с увеличением удаляемой доли зеленой массы 
усиливается стрессовое воздействие на растительный организм и, 
соответственно, требуется более мощная мобилизация имеющихся 
ресурсов на восстановление корнелистного равновесия.

При низком отчуждении части особи отрастающие побеги по 
показателям водного режима приближаются, а по содержанию 
хлорофилла немного превосходят таковые после удаления 90% 
надземной фитомассы. Не тронутые срезом побеги отличаются

to 28 го га *0
емж* ate** it*** ta&n

Рис.46. Динамика зеленых пигментов в листьях неповрежденных растений (I) 
и отрастающих после отчуждения 90 (2) и 40% (3) надземной массы 

в разные по по годным условиям годы, 
а — хлорофилл в верхней части влагалища, окружающего рас гущи й лист. 

Виды растений: А — Stipe pennata: 5 — Corex pedijorrrrrs; В ~~ Artemisia frigida
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PucA7. Динамика показателей водмого режима у растений после отчуждений до (а) 
и 40% (6) надземной фитомассы (%  к данный для неповрежденных особей).

I — содержание воды в листьях; I I  — потеря воды срезанными листьями 
за 4 часа завядзния; I I I  — реальный водный дефицит

высоким наполнением зелеными пигментами и наименьшей измен­
чивостью водного режима.

При многократных укосах растений наиболее резкие отклонения 
от контрольных показателей имели место при отчуждении с интер-

Таблица 48
Коэффициенты линейной корреляции между показателями листьев у растений, 

отрастающих в течение 1,5 месяцев после однократного срезания 
на высоте 1,0-2,5 см и гголовииы побегов

Показатель Stipa
pennata

Сагех
pediformis

Artemisia
frigida

Содержание хлорофилла, нг/г сырой массы 0,51 ОМ 0,98**
Оеоднемность, %  к сырой массе 0,70* 0,89* -
Отдача влаги за 4 часа завядания, 
%  к первоначальной массе

0,78* 0,42 -

Реальный водный дефицит, % 0,41 0,10 -

Примечание. Достоверно при уровне значимости (Р): * — Р » 0,05; ** — Р * 0,01.



валом 5 дней. Так, сопоставление содержания пигментов в листьях 
четвертой отавы после частых укосов показало снижение их уровня 
при всех вариантах срезания, при этом чуть более интенсивное 
уменьшение в большинстве случаев отмечалось при удалении 90% 
надземной массы (табл.49).

Срезы с периодами 30 и 40 дней в течение двух сезонов вегетации 
способствовали повышению концентрации хлорофилла в отавах, при 
этом более заметные отклонения от контроля наблюдались у 
низкое ре заемых растений. Отметим, что полученные данные пре­
вышали показатели основного укоса и текущие характеристики 
неповрежденных особей.

Усиление водообменных процессов особенно интенсивно при 
низком срезании. Так, после восьмикратного отчуждения побегов с 
интервалом 5 дней растения I варианта превосходили П-й вариант по 
содержанию воды в листьях — в 1,1-1,2 раза; по интенсивности 
расходования водных запасов при завяданни — 1,2-1,4 раза; по 
реальному водному дефициту — 1,2-1,8 раза (рис.48). В то же время 
подобные частые укосы вызвали снижение влажности корневых 
систем, что может быть обусловлено поступлением основного 
количества водных запасов в надземную часть растения для более 
быстрого развития ассимиляционной массы.

Таблица 49
Содержание хлорофилла в листьях степных растений после укосов 

на разной высоте с различной периодичностью (%  к показателям основного укоса)

Вид

Удаление надземной фитомассы

90%
(низкое

срезание)

40% 
(срез 

на половине 
высоты 

побегов)

40% (низкое срезание 
части особи)

срезаемые
побеги

г обеги, 
не тронутые 

срезом
Четвертая отава после укосов через 5 дней

Stipa pennata 67,3 и ,г -

Festuca folesiaca 67,3 66Л 73,1 73,5
Car’ex pediformis 84,5 - -

Artemisia frigida 60,4 58,0 65,5 92,6
Четвертая отава после укосов через 40 дней

Stipa pennata 148,9 123,1 -

Coreж pediformis 131,0 116,5 - -
Artemisia frigida 174,6 159,0 - -

Примечание. Количество хлорофилла рассчитывалось в мг/г сырой нассь».
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Рис.48. Показатели водного режима восьмой отавы степных растений после укосов 
на разной высоте с периодом 5 дней {%  к показателям для неповрежденных особей).

Высота укосов: а — 1,0—2,5 оч; 6 — половина побегов.
Содержание воды: А — а листьях; Б — е корневых системах

С уменьшением срезаемой доли надземной фитомассы сокра­
щается время, необходимое для восстановления содержания раство­
римых углеводов до уровня неповрежденных растений, что просле­
жено нами на примере трех видов (рис.49). Листья высокосрезаемых 
особей по количеству сахаров быстрее достигали контроля после 
однократного отчуждения побегов, у них менее интенсивно сни­
жалась концентрация растворимых углеводов при многократных
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Бвда растений поел® нязкгх срезов: •  - stipe pennata,

Мк— Саге* pediformis, В  — Arteeisia frig ida ; 

после срезов на ПОДОВШв ЕЫСОТЫ побегов: О - Stipa pennata, 

Саг ex oediformis, а  - Artemisia frig ida .

Рис.49. Содержание растворимых углеводов в листьях (А) и подземных органах {Б) 
стеяньи растений после отчуждений побегов на разной высоте 

(%  к полазателвн дпя неповрежденных особей)

укосах. В подземных органах также более заметная убыль сахаров 
наблюдалась в основном у растений после низких срезов, что 
проявилось даже в условиях весенне-летней засухи 1990 г., когда 
надземные побеги приостановили рост. Вместе с тем1 наблюдаемое 
возрастание содержания сахаров в корневых системах Artemisia 
frigida и Careг pediformis после частых укосов возможно связано С 
гидролизом запасных углеводов для ускоренного восстановления 
листовой поверхности.



Таким образом, срезание растений на разной высоте вызывает 
одинаковую направленность изменений количественных эколого­
физиологических показателей в листьях отавы, но более выраженные 
отклонения от контроля наблюдаются после удаления большей 
надземной фитомассы. Темпы отрастания отавы после однократного 
срезания побегов на разной высоте были близки у одних и тех же 
видов, укосы в течение двух сезонов вегетации выявили влияние 
высоты отчуждения и видовых особенностей на процессы накопления 
зеленой массы. С уменьшением срезаемой доли растении повышается 
устойчивость отавы к воздействию экстремальных метеорологи­

ческих факторов.



Глава 6 

Комплексная оценка воздействия 

усиленного выпаса на степные растения

Под влиянием выпаса изменяются как структурно-функцио­
нальные особенности степных экосистем в целом, так и отдельных 

их видов.
Вьтас оказывает сложное воздействие на травостой через 

отчуждение надземных органов растений (стравливание), через 
уплотнение почвы и сбивание растений копытами (вытаптывание), 
а также через экскременты животных (Работнов, 1974).

Практически повсеместно практикующийся в Сибири вольный 
бессистемный выпас приводит к выраженной пастбищной дигрессии 
степных сообществ, которая связана с резким снижением запасов 
как надземной, так и подземной фитомассы, угнетением и выпа­
дением ценных кормовых растений и разрастанием сорных и 
непоедаемых видов (Горшкова, 1957,1973,1978,1983; Савченко, 1972, 
1973; Горшкова, Гринева, 1977; Намзапов, 1982; Снытко и др., 1984; 
Ершова, 1986; Шатохина, 1986; Лапшина, 1992 и др.). В итоге упроща­
ется структура и ухудшается кормовая ценность травостоя. Коренные 
степные сообщества заменяются малопродуктивными вторичными.

В степях Прибайкалья и Забайкалья пастбищная дигрессия 
приводит в основном к ксерофитизации растительного покрова, на 
деградированных пастбищах Тывы обильно разрастается Ceratocarpus 
arenarius, что вносит в формирующиеся вторичные сообщества 
элемент опустынивания, характерный для степей Казахстана и 
Прикаспия (Горшкова, 1983,19896).

С усилением пастбищной нагрузки снижаются запасы почвенной 
влаги (Горшкова, Семенова-Тянь-Шакская, 1952; Горшкова, Гринева, 
1977; Есенова, 1982; Афанасьева, Ротова, 1986 и др.), чему способст­
вуют более сильное нагревание почвы из-за сокращения мертвых 
надземных растительных остатков и степени проективного покрытия 
сбитых участков, а также возрастание поверхностного стока и 
уменьшение притока влаги в нижние горизонты.

Наряду с перестройкой экологии сообществ усиленное антро­
погенное воздействие вызывает изменение и эколого-физиоло- 
гических показателей отдельных видов растений. Отметим, что чем 
больше не приспособлено растение к выпасу, тем раньше оно 
начинает угнетаться и выпадать из травостоя.



Имеющиеся в литературе немногочисленные сведения по воздей­
ствию выпаса на внутреннее строение растений в целом свидетель* 
ствует о его незначительных изменениях. Так, у представителей 
розеточного разнотравья на стравленных субальпийских лугах 
Кавказа по сравнению с заповедным участком (Горылшна, Нахуцриш­
вили и др., 1985) отмечается большая вытянутостъ клеток мезофилла 
с немного пониженным содержанием хлоропластов, плотность 
которых в листе остается примерно на одинаковом уровне. Не выяв­
лено также различий по максимальной фотосинтетической способ­
ности единицы поверхности листа. Авторы приходят к выводу о том, 
что основные изменения в структуре листьев на пастбище связаны с 
сокращением площади листа за счет уменьшения числа делений 
клеток, вероятно, уже в стадии открытого роста листовой пластинки 
при непосредственном механическом воздействии.

Более мелкие эпидермальные клетки с утолщенной оболочкой 
отмечены также на пастбище в Забайкалье у таких устойчивых к 
выпасу видов, как Cleistogenessquarrosa и Carex duriuscula (Батороева, 
1989), что автор связывает с возрастанием защитной функции 
листовой пластинки от разрыва в результате механического воздей­
ствия.

Вследствие отсутствия адаптивных изменений в листьях, которые 
могли бы компенсировать большую потерю их поверхности; у 
деградированного травостоя субальпийского луга дестабилизируются 
функции СО2 — газообмена, существенно снижены максимальные 
величины интенсивности фотосинтеза, нередко наблюдается полная 
полуденная депрессия ассимиляционной деятельности растений 
(Абдаладзе, 1988). В то же время в этих условиях отмечалось 
значительное превышение наблюдаемого фотосинтеза у одно­
именных видов растений на пастбище по сравнению с заповедным 
лугом (Нахуцришвили, Хецуриани и др., 1982), что объясняется 
изменением формы роста в сторону плагиофилъности и увеличением 
возможности поглощения ФАР из-за отчуждения травостоя.

По содержанию хлорофилла не наблюдалось различий у растений 
заповедного субальпийского луга и стравленного пастбища (Горы* 
шина, Нахуцришвили и др., 1985), в то же время, исследования, 
проведенные в Казахстане (Шабанова, 1982) показали, что ассими­
лирующие органы пустынных видов из переходных группировок по 
ряду дигрессии саксаульного серополышшка отличались более 
высокой концентрацией зеленых пигментов. Вместе с тем подчер­
кивается (Кириченко и др., 1984), что в результате выпадения из



травостоя ряда видов при антропогенном воздействии сокращается 
плотность ассимиляционного биогоризонта сообществ и уменьшается 
хлорофилловый потенциал (от 2-5 кг хлорофилла на 1 га до 1-2 кг).

У растений на пастбище повышается водный обмен на единицу 
листовой поверхности (Нахуцришвнли, Хецуриани и др., 1982; 
Нахуцришвили, Чернуска, 1982; Кернер, Нахуцришвнли, 1987; 
Нахуцришвнли, 1990), в отличие от заповедного луга они имеют 
сравнительно низкий водный потенциал, высокий водный дефицит в 
листьях и повышенную интенсивность транспирации, которая 
связывается с более высокими градиентами влажности воздуха и 
увеличенной проводимостью листьев для водяных паров. Для страв­
ленного пастбища также характерен и повышенный водообмен 
травостоя в целом (Нахуцришвнли, Кернер, 1982; Кернер, Нахуцрящ- 
вили, 1987; Нахуцришвнли, Чернуска, 1987), который обусловлен 
изменением структуры сообществ вследствие вытеснения узко­
листных злаков широколистным розеточным разнотравьем, что 
приводит к уменьшению эффективности устьичной, т.е. физиологи­
ческой, регуляции транспирации и к увеличению ее зависимости от 
ветра. В интенсификации процессов обмена между растением и 
средой вид ят авторы значительную компенсацию потери фотосинте- 
тически активных частей фитоценоза пастбища из-за уменьшения 
биомассы и листовой поверхности.

На сильно выбитых участках пустынных пастбищ Казахстана 
(Савинхин и др., 19S2; Есенова, 1962, 1987) также отмечалось 
увеличение транспирации растений, что объяснялось снижением 
конкуренции видов за использование продуктивной влаги вследствие 
итреживаемости растительного покрова. Общее содержание влага у 
доминантов уменьшается, так как из-за повышенной интенсивности 
транспирации запас воды в листьях часто не успевает пополняться, 
при этом имеет значение слабая жизненность особей. Вместе с тем, 
авторы подчеркивают, что в условиях интенсивного использования 
таких пастбищ, наблюдается прогрессивное снижение расхода вода 
на формирование кормовой массы.

Под действием выпаса содержание сырого протеина в растениях 
увеличивается (Ларин, 19366; Вайцеховская, Фролова, 1988). Коли­
чество азотистых веществ на стравливаемых лугах Забайкалья в 
большей степени возрастало в надземных частях растений, в под­
земной фитомассе это повышение оказалось несущественным 
(Вайцеховская, 1990). Вместе с тем, уменьшение продуктивности 
деградированных пастбищ способствует снижению об!Цих запасов



азота в травостое (Мирошниченко, 1975; Горшкова, Гринева, 1977). 
При усилении антропогенного воздействия в Койбальской степи в 
Хакасии содержание нитратов в почве возрастало (Афанасьев, Ротова, 
1986), в опытах П.И.Ромашева (1935), напротив, при пастбищном 
использовании луга их количество снижалось.

Сведениями по влиянию стравливания на содержание раство­
римых углеводов в растениях мы не располагаем.

Таким образом, выпас животных вызывает заметные и не всегда 
однородные структурно-функциональные изменения растений, что, 
вероятно, зависит от степени приспособленности отдельных видов 
и особенностей пастбищной дигрессии в разных природных регионах.

Как было показано выше, изменения эколого-биологических 
признаков при антропогенном воздействии изучалось преимущест­
венно на примере растении субальпийских лугов Кавказа и пустын­
ных пастбищ Казахстана. Анализ адаптационных возможностей 
степных видов дополнит картину приспособлений к воздействию 
пастбищной нагрузки. Подобные исследования также нужны для 
всесторонней оценки дигре ссионных процессов в степных сообщест­
вах, широко использующихся в качестве естественных кормовых 

угодий.
Влияние выпаса на растения рассмотрим на примере четырех 

видов. Более устойчивые Artemisia frigida, Carex pedi/ormis и Iris 
humilis, произрастающие во всех переходных сообществах, изучались 
нами на первой и четвертой стадиях дигрессии настоящей караганово- 
осоково-овсецовой степи. Менее устойчивый злак Stipa pennata — 
на первой и третьей стадиях.

На деградированном пастбище побеги Carex pedi/ormis более 
мелкие, к середине лета они формируют в среднем в 1,5 раза меньше 
листовых пластинок, чем растения на начальной стадии исполь­
зования, при этом длина листьев уменьшается в 2,0-2,2 раза, а ширина 
при основании — в 1,6-2,0 раза. Побеги Iris humilis на стравленном 
пастбище практически не отличались по числу листьев от конт­
рольных, у них отмечалось лишь небольшое — в 1,1-1,3 раза — 
сокращение размеров листовых пластинок. Вегетативные побеги 
Artemisia frigida на выбитом участке были меньше контрольных в 
2,2 раза, а генеративные — в 1,8 раза. К середине вегетационного 
периода на третьей стадии дигрессии первые три листа побегов Stipa 
pennata оказались в 1,5-2,5 раза короче и в 1,2-1,3 раза уже, чем на 
слабостравленном участке, размеры формирующегося четвертого 

листа также были значительно меньше.



Таким образом, растения на выбитом участке отличаются угне­
тенным состоянием и меньшими размерами. Здесь можно пред­
положить, что ввиду хорошей поедаем ости на Artemisia frigida, Carex 
pediformis и Stipa pennata, вероятно, в первую очередь оказывает 
влияние постоянное скусывание побегов, a Iris humilis в большей 
степени испытывает механическое воздействие животных.

Рассмотрим некоторые особенности мезоструктуры листа у 
растений на разных стадиях пастбищной дигрессии.

Stipa pennata достаточно быстро выпадает из травостоя под 
воздействием выпаса, на III стадии дигрессии нами были найдены 
только его отдельные экземпляры, в листьях которых отмечалось 
уменьшение диаметра хлоренхимных клеток и толщины листа в 
области сосудисто-волокнистых пучков, что в конечном итоге не 
привело к возрастанию количества клеток в единице листовой 
поверхности (табл.50). При этом немного снижается поверхностная 
плотность пластид.

У Carex pediformis и Iris humilis на деградированном пастоище 
наблюдается увеличение концентрации клеток мезофилла в листе, 
преимущественно, в результате сокращения их размеров, что нередко 
приводит к повышению плотности пластад, несмотря на пониженное 
в большинстве случаев количество хлоропластов в клетке (табл.51).

Таблице 50
Показатели структуры листа у Stipa pennata на первой и третьей стадиях 
пастбищной дигрессии настоящей караганово-осохово-овсецовой степи,

02.07.2988 г.

Стадии
диг­
рес­
сии

Толщину, м к м

Диа­
метр

клетки
мезо­
филла,
мкм

Толщина листа 
в области 
сосудисто-

ВОЛОКНИСТЫХ 
пучков, мкм

Число 
клеток 
в 1 с н г 
листа, 
млн

Число
хлоропластов

Содержание
хлорофилла

здак-
сиаль-

ной
эпи­

дермы

аба**
скаль­
ной
эпи­

дермы

наруж­
ной

стенки
абак-
спаль­

ной
эпи­

дермы

боль­
ших

ма­
лых

в
клетке

в 1 СМ2 

листа,
МЛН

иг/г
сырой
массы

мг/г
абс.

сухой
массы

I  т ?±  
0,19

16,7*
0,38

6,8±
0,25

Ю,8±
0,23

314,2*
2,44

151,1*
6,72

7,92 13,6± 
0,41

107,3 1,48*2
0,042

2,59

II I  J1 0А± 
1 0,23

15,2±
0,36

7Х>±
0,30 О 

со 
j

28?.0±
7,42

131,6*
5,88

7,60 12,8±
0,38

97,3 1,71±3
0,083

2,75



Таблица 51
Показатели структуры листа у Carex pediformis и Iris humitfs на разных стадиях 

пастбищной дигрессии настоящей карагзново-осоково-овсецоаой степи

Стадии
диг­

рессии
Дата

Толщина, мкм

Диаметр
клетки,

мкм

Число 
клеток 
8 1 смг 
листа, 
млн

Число хлоропластоа

адакси-
аяьной
эпидер­

мы

абакси­
альной
эпидер­

мы

наруж­
ной

стенки
абакси­
альной
эпидер­

мы

в
клетке

В 1 смг 
листа, 
мл и

В 1
мезо­
филла,

МЛН

Саш pediformis
I 04.06.

1987
17,4*
0,66

13,4*
0,25

5,4*
0,20

13,2*
0,36

4,99 11,6*
0,31

57,88 3,42

IV 14.06.
1987

18,6*
0,33

13,1*
0,30

4,3*
0,20

11,3*
0,26

5,73 11,3*
0,41

6£4б 4,00

I 06.06.
1988

21,4*
0,55

12,9*
0,34

5,9*
0,31

12,5*
0,19

4,52 12,2*
0,53

55,18 ЗДЗ

IV 13.06.
1988

21,8*
0,69

12,7*
0,41

4,0±
0,27

12,7*
0,21

5,53 10,2ф 
0,25

56,67 3,84

Iris humilis
I 05.06.

1937
- 44,Gi: 

1,24
6Д*
0,33

38,4*
0,77

0,75 42,3*
1ДЗ

31,72 1ДЗ

IV, 14.06.
1987

— 36,0±
1,04

-6Д±
0,23

35, Ь± 
0,85

0,84 38.2*
U 1

32,08 0,88

I 02.06.
1988

- 48,3 ± 
1.36

б,7±
0,33

40,9*
0,42

0,63 42,3*
0,94

26,64 С,86

IV 13.06. 
' 1988

- 42,2*
1,74

7,1*
0,50

31,4*
0,39

1,00 34,9*
1,14

34,90 1,69

На сильно стравленном участке листья Artemisia frigida (табл.52) 
отличаются более мелкими клетками, у которых в большей степени 
сокращается высота, и их объемы в годы наблюдений были в
2,4-3,7 раза меньше, чем на контроле. В результате плотность 
заполнения листа клетками и хлоропластами на пастбище немного 
выше, несмотря на небольшое снижение числа пластид в клетке.

На стравленном пастбище у всех видов, за исключением Carex 
Pediformis, в 1,1-1,2 раза снижается высота абаксиальной эпидермы 
и на 3-14% возрастает утолщение ее наружной оболочки.

Содержание хлорофилла в листьях в большинстве случаев выше 
у растений на деградированном пастбище (рис.50). Так, у Carex 
pediformis особенно заметно это проявилось в течение летнего 
периода 1987 г., у Iris humilis — в середине этого сезона и в конце



Таблица 52
Показатели структуры листа у Artemisia frigida из караганово-осоково-овсецовой 

настоящей степи при разной интенсивности использования травостоя, 1988 г.

Стадии
диг­

рессии
Дата

Толщина, мкм Размеры палисадной 
клетки, нкм

Число 
клеток 
в 1 смг 
листа, 
млн

Число хлоропластое

ада кс и- 
альной 
эпи­

дермы

наруж­
ной

стенки
адакси-
альисй
ЗПИ-

дермы

обьем,
тыс.
NKMJ

диа­
метр

вы­
сота

8
клетке

а 1 смг 
листа, 
млн

в 1 кнэ 
мезо­

филла, 
млн

I 06.06 16,5±
1.55

5,0±
0,38

7,2 1б,9±
0,S6

38гО±
0,89

г м 25,1±
0.78

33,64 2,60

IV 13.06 14,9*
0,44

5,9±
0,28

3.0 14,2± 
0,36

23,7±
0,88

1,88 21,0*
0,65

39,48 3,03

следующего, причем в большей степени варианты различались при 
пересчете на абсолютно сухую массу. У Artemisia frigida, напротив, 
наибольшее количество хлорофилла на IV стадии дигрессии имело 
место в 1988-1989 гг. при расчетах на сырую массу. Повышенный 
уровень зеленых пигментов на стравливаемом участке отмечался 
также и у дополнительно изученных Caragana pygmaea и Stipa krylovii, 
причем у последнего вида количественное превышение хлорофилла 
было более заметным во влагалище листа, чем в его листовой 
пластинке (табл.53).

С * т н  irttxiiia
pe4iforal« frigid»

‘t

Iris
fauaili*

C * r «  Arteaisi*
pediforai* irigltla

i,0

■4 О 
■ 4,0

г#

бр
4,0

г.0

Рис.50. Содержание хлорофилла (а + Ь) в листьях степных растений 
на первой (I) н четвертой (2) стадиях пастбищной дигрессии 

настоящей караганово-осоково-овсецовой степи



Содержание хлорофилла 8 листьях растений ка разных стадиях 
пастбищной дигрессии настоящей караганово-осоково-овсецовой стели, 1989 г.

Стадии
дигрессии

Хлорофилл (а + Ь)
21 июня 28 июня

Stipa
krylovii

Artemisia
frigida

Stipa
krylovii

Artemisia
frigida

Caragana
pygmaea

мг/г сырой массы, лисговая пластинка
I 1,60*0,045 1,18*0,190 2,49*0,147 1,48±0,271 2,01+0.110
IV 2,70*0,052 1,66±0,Q77 3,70±0,076 1,78±0,026 2,18±0.17S

влагалище листа
I - _ 0,61±0,100 - -
IV “ 1,32+0,012 _ -

мг/г абсолютно сухой массы, листовая пластинка
I 2,78 3,60 4,64 4,14 3.84
IV 4,68 3,18 7,33 4,33 5,06

Вместе с тем, на сбитом пастбище у Carex pediformis и Iris humilis 
практически не наблюдалось возрастания содержания пигментов в 
хлоропласте, что связано с увеличением концентрации пластид в их 
листьях (табл.54). У Stipa pennata снижение поверхностной площади 
пластид сопровождалось повышением уровня хлорофилла в хлоро­
пласте. - "

Таким образом, возрастание содержания зеленых пигментов в 
листьях степных растений на деградированном участке происходит 
как за счет численного увеличения пластид в единице листовой 
Поверхности, так и за счет повышения количества хлорофилла в

Таблица 54
Содержание хлорофилла в хлоропласте в листьях степных растений 

на разных стадиях дигрессии настоящей караганово-осоково-овсецовой стели

Вид Стадии дигрессии
Хлорофилл (a + b ) jx  10“* иг
1987

первая декада июня
1988 r<, 

первая декада июня
Iris humilis I 1,07 1,86

IV 0,98 1,70
Carex pediformis I 0.4S 0,68

IV 0,47 0,63
Artemisia frigida I 0,54 0,46

IV 0,50 0.67
Stipa pennoto 1 0,30

II I - 0,38



одном хлоропласте, что зависит от степени повреждения особей и 
от устойчивости вида к выпасу.

Учитывая, что масса побега на стравленном пастбище в 2-6 раз 
меньше контроля, можно рассчитать, насколько количественное 
возрастание хлорофилла и хлоропластов в листе будет способст­
вовать частичному возмещению убыли пигментов и пластид. На при­
мере более устойчивых к выпасу Iris humilis и Carex pediformis 
(табл.55) нами показана большая компенсация потери пластидного 
запаса у первого вида. Так, при сокращении площади листьев одного 
побега у Iris humilis в 2,4 раза, содержание зеленых пигментов в нем 
уменьшилась в 2 раза, а число хлоропластов — в 1,8 раза. В результате 
у особей на пастбище было компенсировано .10% утраченного 
количества пластид. В то же время у Stipa pennata из-за уменьшения 
концентрации хлоропластов в единице листовой площади, вероятно, 
обнаружится более интенсивная убыль пластид в побеге на страв­
ленном участке.

В степной зоне Тывы растения в основном испытывают недос­
таток влаги в почве, который еще более усугубляется при развитии 
пастбищной дигрессии. Так, за года исследований запас влаги в слое 
почвы 0-50 см на сильно сбитом участке был в 1,2-2,0 раза ниже, 
чем на контрольном. Уменьшение влажности почвы и сокращение 
размеров растений под воздействием пастбищной нагрузки обуслав­
ливают изменения показателен их водного режима, при этом прояв­
ляются видовые особенности.

Листья и корневые системы Carex pediformis на разных стадиях 
дигрессии незначительно различались по содержанию влаги. Причем 
в сильно засушливый период начала лета 1989 г. особи Carex pediformis 
на выбитом участке отличались большей влагообеспеченностыо; в

Таблица 55
Содержание хлорофилла и хлоропластов в листьях одного побега 

у степных растений на разных стадиях дигрессии настоящей 
караганово-осоково-овсецовой степи, 1988 г.

Стадии
дигрессии

Сырая масса 
побега, ш

Площадь 
листьев побега,

СИ*

Число 
хлоропластов 
в листьях, или

Содержание 
хлорофилла 
в листьях, мг

Ins humilis
I | 0,74 23,81 63М 1,01

IV | 0,34 9,98 347,9 0,51
Corex pediformib

I 0.25 16,17 892,3 0,52
.....» ....... 0,05 3,28 186,1 0,12



более влажное время, напротив, их оводненность была меньше или 
приближалась к контролю (рис.51). Вместе с тем, выпас увеличивает 
реальный водный дефицит и скорость отдачи влаги срезанными 
побегами (рис.52), что свидетельствует о повышенном водообмене 
у растений на пастбище. Изменения на стравленном пастбище у

Iri* humili* eoZ

60

so

о

so

60

90

Рис.51. Содержание воды в листьях * корневых системах у растений на первой (а) 
и четвертой (6) стадиях дигрессии настоящем караганово-осоково-овсецовой степи

(%  к сырой массе)
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Рис.52. Отдача воды срезанными побегами и реальный водный дефициту растений 
на первой (а) и четвертой (б) стадиях пастбищной дигрессии 

настоящей карагзноао-осоково-овсецовой степи



Artemisia frigida связаны с уменьшением содержания влаги в листьях 
и подземных органах, небольшим возрастанием водного дефицита и 
снижением скорости отдачи воды срезанными побегами, что, 
вероятно, связано с уменьшением водопотребления и увеличением 
способности сохранять влагу Отметим, что на участке интенсивного 
выпаса песчаной пустыни Казахстана у Artemisia terraealbae также 
наблюдалась меньшая оводненность ассимилирующих тканей, пони­
женная интенсивность транспирации и больший водный дефицит 
(Васильев, Цветкова, 1982), что объясняется ухудшением физиоло­
гического состояния в связи с повышенной чувствительностью вида 
к стравливанию.

Оводненность листьев и водный дефицит Iris humilis практически 
не зависят от интенсивности выпаса. На сбитом участке у Iris humilis 
отмечено лишь небольшое возрастание влажности корневых систем 
и скорости отдачи воды срезанными побегами. Можно предпо­
ложить, что на стравленном участке растения расходуют больше 
влаги за счет более активного ее накопления корневыми системами.

У Stipa pennata на третьей стадии дигрессии по сравнению с 
контролем понижены влагообеспеченность листьев и скорость 
отдачи воды срезанными побегами, повышен водный дефицит 
(табл.56), что, вероятно, определяется ее сильно угнетенным 
состоянием. .

Содержание азота в листьях растений на стравленном пастбище 
в основном повышено (табл.57), в подземных органах превышение 
контроля в большинстве случаев отмечалось у Ariemisia frigida и Iris 
humilis.

Растворимыми углеводами растения на деградированном паст­
бище наиболее обеднены в начале лета, на что, вероятно, влияло 
проведение осенне-зимнего выпаса. Особенно резкое снижение 
сахаров отмечалось в 1987 г., когда пастьба продолжалась до июля. 
Во второй половине лета наблюдалось постепенное восстановление 
растворимых углеводов до контрольного уровня.

Тоблща 56
Показатели водного режима Stipa pennata на I и Ш  стадиях пастбищной дигрессии 

настоящей Караганов о-осоково-овсецовой степи, июль 1988 г.

Стадии
дигрессии

Содержание воды, 
%  к сырой кассе

Потеря воды срезанными побегами, 
%  к первоначальной wacce

Реальный
водный

дефицит,
%в листьях в корневых 

системах
через 

0,5 часа
через 
1 час

через 
2 часа

через 
4 часа

I 41,9*0,45 г%о±олг 4,6*0,60 8,3*0,61 14,5*0,9? ?2,2±0,84 10,0*1,82
Ш 37,7*1,33 22.9±0,72 3,7±0,15 6,5*0,30 И,5±0,48 16,8*1,72 24,8*3,30



Содержание азота и растворимых углеводов 
у степных растений на сильно стравленном пастбище 

(®/о к показателям для особей при незначительном выпасе)

Общий азот Растворимые углеводы
Дата Carex Iris Artemisia Carex Iris Artemisia

pediformis humilis frigida pediformis hum ids frigida
Листья

04.06.87 110,5 121,3 100,3 93,7 73,9 66,7

17.07.87 - 121,0 122,1 110,6 103,6 54Д

09.08.87 113,9 86,8 107,7 104,8 114,9 97,5

20.07.88 97,6 - 106,2 108,3 _ 98,1

15.08.88 126,1 109,4 101,5 89,2 67,5 102,9

Подземные органы
04,06.87 76,5 125,0 67,3 43,6 57,1 ' 142,3

17.07.87 64,2 142,0 138,1 106,1 151,1 84,0

09.0S.87 100,0 75,2 116,8 100,0 119,8 74,3

20.07.88 101,6 - 117,6 80,6 - 156,3

15.08.88 127,8 102,4 110,7 118,9 123,9 | 95,5

Химические анализы Stipa pennata, проведенные в июле 1988 г., 
выявили снижение содержания сахаров на стравленном участке по 
сравнению с контрольными в листьях на 34%, в подземных органах — 
на 9%, повышение азота в листьях на 7%, в подземных органах — на 
26%. ■ •

Таким образом, на деградированном пастбище листья степных 
растений характеризуются преимущественно уменьшенными разме­
рами хлоренхимных клеток с пониженным содержанием в них 
хлоропластов. У Iris humilis, Artemisia frigida и Carex pediformis 
наблюдается небольшое возрастание концентрации пластид в 
листьях. Под воздействием выпаса содержание зеленых пигментов 
в листьях растений в основном возрастает, количество хлорофилла 
в хлоропластах изменяется в зависимости от пластидного наполнения 
листа. Уменьшение массы особей приводит к потере значительной 
части их пластидного запаса, при этом слабо развита или вовсе 
отсутствует компенсация этой убыли.

Изменения водного режима растений при усиленной пастбищной 
нагрузке неоднозначны и зависят от особенностей приелособлен- 
носги вида к условиям внешней среды и его устойчивости к страв­
л и в ан и ю . Выпас способствует снижению уровня р а с т в о р и м ы х  

углеводов и небольшому возрастанию концентрации азота в листьях 

степных растений.



Глава 7 

Характерные особенности 

повторного отрастания растений степей

7.1. Воздействие периодических укосов

Способность растений к повторному отрастанию (отавность) 
определяется многими особенностями их биоморфологии: формой 
роста, запасом почек возобновления, степенью развитости корневой 
системы, при этом имеют значение ритм сезонного развития и 
характер увлажнения отдельных вегетационных периодов.

По степени устойчивости к периодическому отчуждению разли­
чают хорошо, умеренно и слабо отрастающие растения. Изученные 
нами травянистые многолетники (Stipa pennata, Festuca valesiaca, 
Achnatherum splendens, Car ex pediformis, Iris kumilis, Phlomts tuberosa) 
характеризуются хорошей и умеренной отавностью, что, вероятно, 
связано с полициклическим типом их надземных побегов, розеточ* 
ными и полурозеточными формами роста, при которых у отчуж­
даемых побегов сохраняется большая ассимиляционная поверхность 
по сравнению с безрозеточными видами. Важное значение имеет 
большой запас почек в зоне возобновления, особенно характерный 
для дерновинных злаков и осоки.

Повторное отрастание плотнодерновшшых злаков, короткокор­
невищных осок и касатиков происходит за счет продолжения роста 
укороченных вегетативных побегов путем удлинения поврежденных 
срезом, но еще не закончивших рост листовых пластинок и образо­
вания новых листьев нз листовых зачатков на конусе нарастания, а 
также за счет формирования новых побегов из почек зоны возоб­
новления. Преобладание того или иного типа отрастания зависит от 
видовой принадлежности, режима укосов и метеоусловий сезона 
вегетации.

Так, после однократного летнего укоса побегообразование 
выражено слабо, лишь в особо влажные годы отмечается развитие 
новых побегов в течение трех-четырех декад после среза. При интер­
валах между укосами 5 и 10 дней отрастают преимущественно 
поврежденные срезом листовые пластинки; формирование очеред­
ных, более молодых листьев на побеге замедляется. При срезании 

растений в течение сезона вегетации через 20 дней вновь форми­
рующиеся побеги редки. При укосах с интервалами 30 и 40 дней их



больше, особенно во второй отаве, когда они составляют 10-25%. 
Периодическое отчуждение растений в течение нескольких лет 
вызывает постепенное сокращение доли новых побегов, что, по- 
видимому, отчасти обусловлено снижением числа формирующихся 
почек в зоне возобновления, облиственность побегов при этом 
уменьшается.

Отава Artemisia frigida и Pklomis tuberosa формируется за счет роста 
оставшихся после среза листьев и их частей, а также за счет развития 
новых побегов из почек зоны возобновления. Частые укосы этих 
видов способствуют разрастанию оставшихся после срезов листовых 
пластинок, увеличение интервала между укосами до 30-40 дней 
усиливает формирование новых побегов. При низком срезании 
растений в течение нескольких лет ослабление жизненности особей 
сопровождается снижением количества отрастающих побегов, что, 
вероятно, связано с уменьшением запаса почек в зоне возобновления. 
Отметим пониженную энергию отрастания при подобных укосах у 
Artemisia frigida, что, вероятно, частично связано с повреждением 
пазушных почек нижних листьев, из которых развивается основное 
число побегов после среза.

Многими авторами отмечалось снижение темпов накопления 
отавы с увеличением числа отчуждений (Танфильев, 1939; Мусатова, 
1939; Пешкова, 1979; Busso et al., 1989 и др.), В то же время имеются 
сведения об ускоренном (Sweet, Wareing, 1966; Багаутдинова» 1985) 
или неизменном (Киршкн, 1987) росте отдельных листьев после 
дефолиации. Наши опыты свидетельствуют о том, что периодическое 
низкое срезание степных многолетников нередко вызывает усиление 
роста листовых пластинок, но постепенное уменьшение скорости их 
прироста, торможение формирования очередных листьев более 
высоких порядков, а также сокращение числа отросших побегов и 
гибель отдельных особей в целом постепенно замедляют темпы 
отрастания отавы, причем степень этого снижения зависит от режима 
укосов и видовых особенностей растений.

В целом в условиях Центральной Тывы интенсивность накопления 
массы отавы ниже по сравнению с другими степными районами 
страны, о чем свидетельствует сопоставление полученных нами 
материалов для Stipa pennata и Carex pediformis с данными для Юго- 
Восточного Забайкалья и Центральной Кулунды (Полюшкин, Горш­
кова, 1979; Елесова, 1992).

Несмотря на то, что рассматриваемые виды растений различаются 
по темпам формирования отавы и устойчивости к многократным



укосам, у них выявляются общие эколоп>биологические особенности 
при повторном отрастании, зависящие от режима отчуждения.

Однократное низкое срезание степных растений мобилизует 
имеющиеся ресурсы корневой системы на более быстрое восста* 
нокление утраченной зеленой массы. Отметим, что активизация 
процессов биосинтеза наиболее интенсивна в течение 10-20 дней 
после укоса. Так, в первую декаду после отчуждения возрастает 
оводненность листьев отавы, максимально на 20-35%; в 1,1-1,8 раза 
увеличиваются транспирационные потери влагн. Ускорение темпов 
завядания отрастающих побегов, возможно, свидетельствует об 
изменении качественного состава воды в сторону увеличения доли 
«свободной воды», считающейся наиболее активной частью влаги, 
повышенное содержание которой усиливает ростовые и синтети­
ческие процессы (Пети но в. 1963; Гусев, 1969; Алексеев, 1971 и др.). 
Формирование водного дефицита происходит за счет дисбаланса 
между поступлением и расходом воды, а также за счет ее утилизации 
в процессе метаболизма и изменения количества гидрофильных 
соединений (Журавлева, 1992; Шереметьев, Мамушина, 1997). 
Наблюдаемое нами при повторном отрастании растений возрастание 
водного дефицита, возможно, обусловлено повышенной гидрофиль- 
носгыо их тканей и усиленной тратой воды на транспирацию и 
биосинтетические реакции. Об увеличении потенциальной гидро- 
фильности листьев может свидетельствовать также немного возрос­
шая их водоемкость у отавы.

Удаление большей части надземной фитомассы вызвало количест 
венное увеличение азота, стимулирующего рост, и снижение уровня 
растворимых углеводов, служащих важным источником энергети­
ческого и пластического материала. Содержание хлорофилла в 
листьях в первую декаду формирования отавы в основном понижено 
в среднем на 20-60%, что может быть связано либо с уменьшением 
его синтеза в связи с использованием сахаров на ростовые процессы, 
либо с отвлечением части синтезируемых пигментов на восста­
новление листовой поверхности. Концентрация пластид в отрастаю­
щих листьях в целом немного возрастает в первые 10-20 дней после 
укоса, главным образом, вследствие сокращения размеров и уплот­
нения ассимиляционных клеток, что может привести к увеличению 
фотосинтетической активности единицы листовой площади.

На примере Stipa pennata и Carex pediformis выявлены более 
быстрые темпы уд линения листовых пластинок в опыте по сравнению 
с неповрежденными растениями в первую декаду после укоса.



При этом немного сокращались размеры ассимиляционных клеток 
и до 65% возрастала плотность их упаковки в листе, что, вероятно, 
обусловлено первоначальным преобладанием процессов клеточных 
делений. Отметим также более быстрое развитие очередных, не 
тронутых срезом листьев опытных побегов Stipa pennata.

Но в целом темпы накопления надземной фитомассы в расчете 
на 1 побег и на 1 см2 особи ниже у отавы по сравнению с контроль­
ными растениями (рис.53)* Это отчасти связано с формированием 
более тонких листьев в отаве, а также с образованием генеративных 
побегов у неповрежденных дерновинных злаков и Artemisia frigida в 
отличие от низкосрезанных и с более быстрым ростом черешков 
листьев контрольных вегетативных побегов Phlomis tuberosa.

Таким образом, однократное низкое срезание степных растений 
вызывает резкие изменения структурных и эколо1х>-физиологических 
характеристик растущих листьев. По мере роста отавы быстро 
достигали контрольного уровня количественные показатели струк­
туры листа и его пластндного аппарата» а более медленно — 
характеристики водного режима, но и их приближение к данным 
неповрежденных особей происходило, когда накопление отрас-

Рис.53. Интенсивность накопления надземной фитомассы 
у неповрежденных растений (I) и отрастающих после низкого отчуждения побегов (2) 

е условиях Центральной Тывы, 1987 г.
У Corex pediformis и Phlomis lubetosa прирост рассчитывался на 1 побег, 

у остальных видов — на 1 снг поверхности особи



тающей зеленой массы еще не достигало уровня основного укоса. 
В средние по погодным условиям годы продуктивность степных 
растений, отрастающих в течение четырех декад после раннелетнего 
низкого срезания в основном не достигает исходной и колеблется в 
пределах 25-30% от основного укоса.

При частом отчуждении побегов растения отличаются малой 
зеленой массой» процесс накопления которой прерывается через

5 или 10 дней. В этих условиях большую роль играет мощность 
корневой системы, ее способность усиливать поступление воды и 
минеральных веществ, а также снабжать надземную часть мета­
болитами, необходимыми, в частности, для синтеза хлорофилла.

Частое удаление ассимилирующей поверхности приводит к 
сохранению в растительном организме резкого превышения корне­
вой массы в течение довольно длительного времени, что способст­
вует возрастанию оводненности, скорости завядания и интенсивности 
транспирации отрастающих листьев. В этом случае опытные побеги; 
превосходили контроль по влажности в 1,1-1,5 раза, по темпам 
обезвоживания при завядании — в 1,4-3,0 раза, по среднедневным 
значениям транспирации — в 1,3-2,3 раза. Листья часто срезаемых 
особей отличаются более широким диапазоном дневных отклонений 
оводненности тканей, кривая дневного хода их транспирациоиных 
потерь часто не синхронна контрольным изменениям, имеет осо­
бенно пульсирующий многовершинный характер. Но, несмотря на 
возросшую влажность, водный дефицит опытных растений увеличи­
вается в 2,0-4.5 раза, что, вероятно, обусловлено усиленной тратой 
воды на транспирацию и на биосинтетические реакции, о чем может 
свидетельствовать также резкое повышение азота в надземной части 
(на 28-150%).

Содержание растворимых углеводов в листьях и корневых 
системах степных растений понижено. Обеднение сахарами при 
резком увеличении уровня азота, вероятно, частично обусловливает 
колебательные изменения количества хлорофилла, как в листе, так 
и в одном хлоропласте. Уменьшение размеров хлоренхимяых клеток, 
толщины листа и, в большинстве случаев, небольшое сокращение 
числа пластид в клетке по мере отчуждений в основном способствует 
сохранению или возрастанию концентрации хлоропластов в единице 
листовой поверхности.

Масса часто срезаемой отавы снижается за счет уменьшения 
числа в высоты отросших побегов. Более детальные наблюдения за 
Stipa pennata. Fe&tuca talesiaca и Carex pediformis выявили, что



снижение массы их отрастающих побегов происходило за счет 
подавления формирования очередных, более молодых листьев, а 
также за счет появления более тонких листовых пластинок. Частые 
укосы Artemisia frigida и Phlomis tuberosa в основном последовательно 
снижают темпы растяжения ассимиляционных клеток, что также 
может свидетельствовать о постепенном замедлении роста опытных 
особей.

При трехкратном низком отчуждении растений с интервалом 
один месяц в течение одного сезона вегетации масса первой отавы 
составляет 22-63% от основного укоса, масса второй значительно 
ниже — 4-17%. При этом уменьшается число и высота отросших 
побегов. Снижение продуктивности сопровождается небольшим 
возрастанием оводненности и повышением на 17-75% концентрации 
азота в листьях отавы. Содержание растворимых углеводов в листьях 
опытных растений восстанавливается до уровня неповрежденных 
особей или даже превышает его. Повышенное содержание азота и 
сахаров, вероятно, отчасти способствует небольшому увеличению 
концентрации хлорофилла в листьях второй отавы. Вместе с тем, 
листья опытных и контрольных растений были близки по размерам 
хлоренхимных клеток и по плотности заполнения их клетками и 
хлоропластами. Вероятно, при таком режиме укосов нарушения 
процессов накопления надземной и подземной продукции еще не 
столь глубоки, чтобы вызвать изменения в количественной структуре 

листа.
Низкое срезание степных растений с интервалом один месяц в 

течение нескольких лет приводит к резкому уменьшению надземной 
массы отав, преимущественно, за счет снижения числа и высоты 
отрастающих побегов, а также за счет возрастающей гибели отдель­
ных особей. Более подробные наблюдения за Stipa pennata, Achnatke- 
rum splendens и Carex pediformis позволили выявить еще и подавление 
развития очередных листьев в опытных побегах.

При подобном режиме отчуждений изменения в надземной сфере, 
скорее всего, связаны с отмеченными ранее С.П.Смеловым (1966) 
отклонениями в росте и развитии корневых систем, такими как 
уменьшение их мощности, глубины проникновения, поглощающей 
способности и функциональной активности. Так, у опытных растешш 
практически не возрастает оводненность листьев, но их водные 
запасы достаточно подвижны. Об этом свидетельствует широкий 
размах дневных откл онени й  с о д е р ж а н и я  воды, повышенная интен­
сивность транспирации, более быстрые темпы завядания. С ростом



числа укосов у многих видов увеличиваются транспирационные 
потери влаги н скорости ее отдачи срезанными побегами, что, 
вероятно, обусловлено уменьшающейся структурированностью воды. 
Более высокий реальный водный дефицит у опытных растений может 
быть обусловлен повышенной гидрофильностью тканей их листьев. 
В отрастающих листьях отавы содержание растворимых углеводов 
в основном понижаюсь, количество азота приближалось к контролю 
или было меньше его.

В результате многократного отчуждения развиваются немного­
численные побеги, у которых достаточно интенсивен водообмен, но 
постепенное уменьшение оводненности. содержания азота и сахаров 
свидетельствует о снижении функциональной активности.

При пониженном уровне основных веществ формируются более 
тонкие листья с мелкими, плотно сомкнутыми ассимиляционными 
клетками, в которых уменьшено число хлоропластов. Отметим 
замедленный рост листьев в толщину, требующий больших энерге­
тических затрат. В результате у Artemisia frigida основные изменения 
в количественной структуре листьев связаны, прежде всего, с 
уменьшением объема палисадной клетки, у которой сокращается 
высота,'но имеет тенденцию к увеличению диаметр. Ввиду этого, 
плотность хлоропластов в единице листовой поверхности практи­
чески не повышается, что может свидетельствовать об ослаблении 
проявления компенсаторных механизмов при резком сокращении ее 
массы отавы. У отав St ip a pennata и Achnatherum splendens наблю­
дается снижение насыщенности пластидами единицы листовой 
поверхности на 30-35%, что не только не возмещает их убыль, но и 
способствует дальнейшему уменьшению запаса хлоропластов в 
растениях. И только у более устойчивых к усиленному выпасу Сатех 
pediformis и Iris humilis в основном сохранилась стабильная тенденция 
к компенсации срезанной зеленой массы за счет возрастания 
концентрации хлоропластов в отрастающих листьях.

Низкие укосы в течение двух-трех сезонов еще не выявили общих 
закономерностей по количественному накоплению хлорофилла в 
листьях, характерных для всех изученных видов. Дальнейшее 
отчуждение вызывает возрастание уровня зеленых пигментов в 
листьях и хлоро пластах в среднем на 20-80%, особенно у последних 
единично развитых побегов.

Таким образом, при резком снижении зеленой массы отав после 
многократного низкого отчуждения в течение нескольких лет, когда 
от многолетних особей степных растений отрастают лишь единичные



невысокие побеги, компенсационные адаптации, направленные из 
увеличение фотосинтеза, проявляются, главным образом, в повы­
шении концентрации хлорофилла в листьях за счет возрастания его 
количества в хлоропластах. При этом у более устойчивых видов 
дольше сохраняется способность к численному увеличению пластид 
в единице листовой поверхности, у менее приспособленных — их 
плотность в отрастающих листьях снижается.

В целом, в зависимости от периодичности и длительности 
воздействия низких укосов у степных растений на уровне клетки и 
листа проявляются разные тенденции к частичной компенсации 
утраченной ассимиляционной поверхности (рис. 54). По мере умень­
шения темпов накопления массы отавы у растений снижается 
способность к возмещению утраченного пластидного запаса, более 
быстро у менее приспособленных видов. В то же время наблюдается 
тенденция к компенсации убыли зеленых пигментов за счет возрас­
тания их массы в хлоропластах.

Рис.54. Особенности проявления частичной компенсации ассимиляционной поверхности 
у растений степей Центральной Тывы при повторном отрастании



При срезании растений усиливается фенотипическое варьиро­
вание количественных признаков, что обусловлено изменением 
корнелистных отношений, ростовыми процессами и формированием 
структуры пластинного аппарата листьев, а также большей чувст­
вительностью отавы к воздействию метеорологических факторов 
(табл.58). При этом у повторно отрастающих растений наблюдаются 
повышенные максим ал ьные и пониженные минимальные значения 
анатомических характеристик листьев, их оводненности и структуры 
фотосинтетического аппарата. Дня отавы также характерны более 
высокие наибольшие и наименьшие величины реального водного 
дефицита и интенсивности завядания побегов. Отметим, что в 
большинстве случаев виды растений, отличающиеся повышенной 
экологической пластичностью, сохраняют это свойство и в отавах.

Уменьшение срезаемой доли растений повышает устойчивость 
отавы к воздействию экстремальных метеорологических факторов, 
при этом в отрастающих листьях направленность изменений коли­
чественных показателей (оводненности, реального водного дефи­
цита, скорости завещания, содержания хлорофилла, водорастворимых 
углеводов, общего азота) сохраняется, но амплитуда их отклонений 
от контроля снижается. Так, после однократного срезания 40% зеле­
ной массы отмечается более быстрое восстановление исходного 
уровня сахаров, не наблюдается характерного для низкого укоса 
снижения концентрации хлорофилла в листьях в первую декаду 
отрастания.

В целом, после однократного удаления разной доли растений 
видовые особенности темпов накопления отавы в основном сохра­
няются. Но с увеличением отчуждаемой массы возрастает степень 
использования имеющихся ресурсов на восстановление утраченной 
ассимиляционной поверхности, с чем в нашем случае может быть 
связано снижение содержания хлорофилла, более интенсивные 
изменения водного режима у особей в первую декаду после низкого 
укоса

При многократном частом срезании растений на разной высоте 
согласованность темпов повторного отрастания у одного и того же 
вида в основном нарушается, что, вероятно, обусловлено более 
глубокими изменениями в растительном организме, о чем, в част­
ности, могут свидетельствовать резкие изменения водного режима 
и концентрации хлорофилла. С увеличением интервала между 
укосами корреляции между вариантами отчуждения восстанав­
ливаются и более быстро у растений с менее интенсивными процес-



Фенотипическое варьирование количественных признаков 
у неповрежденных растений (1) и отрастающих после срезания надземной массы (П )

Показатель Stipa 
pert п ota

Achno- 
therum 
sp ten- 
dens

Festuca
valesjaco

Carex
pedi­

formis
Artemisia
frigida

Phlomis
tuberosa

Iris
humitis

Диаметр клетки хлорен* 
химы (у двудольных диа­
метр палисадной 
клетки), мкм

9,5-
10,9(1)

8,5-
11,9

13,3-
15,9

11,3-
13,2

11.3-
16,8

10,6-
13,0

35,2-
40,9

8,5-
12,8(11)

7.8-
12,3

12,2-
16,6

9,7-
14,6

12,0-
21,5

7,8-
11,6

26,1-
41,3

Число клеток хлоренхимы 
в 1 см* листа, млн

5,5-
9,4

4.8-
7,4

1,2-
1,9

4,4“
6,5

1,4-
4,1

0,9-
1,6

0,6-
0,9

5,2-
10,0

4,1-
11,4

1,4-
2,3

4,1-
7,6

0,7-
2,6

1,1-

5,2
0,6-
1,4

Число хлоропластов 
в 1 смг листа, млн

76,9-
112,0

66,9-
101,6

22,9-
ЗОЛ

53,9-
78,5

23,9-
71,0

37.7-
58,2

26,7-
34,4

62,5-
129,8

49,0-
143,9

23,8-
42,9

44,6-
95,1

14,6-
46,6

27.4-
57,9

23,6-
53,8

Содержание хлорофилла 
в листе, мг/г сырой массы

0,91-
2,20

0,93-
1,96

1,01-
2,00

1,06-
2,68

0,91-
2,13

1,40-
2,04

0,63-
1,38

0.85-
2,70

0,67-
2,09

1.24-
2,88

0,58-
3,00

0,90-
2,25

0,45-
2,19

0,62-
1,33

Содержание хлорофилла 
в хлоропласте, мг х ic r9

0,29-
0,57

0,47-
0,84

- 0,36-
0,68

0,46-
0,62

0,46-
0,66

1,00-
1,86

0,24-
0,55

0,34-
0,88

■ -■ 0,22-
0,51

0,54-‘ 
1,18

0,36-
0,70

0,47-
T,49

Оеодненность листьев, 
%  к сырой массе

33,9-
56,7

50,8-
63,8

30,5-
51,2

20,4-
55,3

40,5-
74,0

62.6-
73,6

71.5-
82,9

28,6-
64,1

49,5-
62,2

27,8-
54,2

19,1-
70,2

41,2-
80,7

63,9-
79,8

68,4-
85,0

Реальный водный 
дефицит, %

1,6-
32,4

2,0-
11,5

ЭЛ- 
47,4

1,2-
41,9

1,4-
28,5

10,5-
18,0

4,5-
21,1

4,3-
46,5

2,3-
16,4

13,9-
50,0

1*5-
51,8

гл-
42,6

11.0-
34,1

6,6-
28,0

Отдача воды срезанными 
побегами за 4 часа,
%  к первоначальной 
массе

19,6-
<1,1

21,6-
38,9

30,9-
36,4

10,9-
41,8

4,9-
25,6

21.5-
41.7

6,3-
25,8

13,8-
53,7

25,2-
40,5

44,6-
53,4

11,0-
43,8

5,5-
42,6

38.5-
48,4

5,7-
20,2

Дневная интенсивность 
транспирации, г/г х ч

0,13-
1,77

.  - 0,18-
1,36

0,14-
2.47

0,07-
1,44

0,29-
2,68

0.08-
2,19

0,13-
2,14

~ ОД 5- 
2,98

0,17-
1,64

0,05-
1,54

0,11-
1,83

0,04-
1,89



сами отрастания. Вместе с тем, отмеченное при промежутках между 
укосами в 30 и 40 дней более резкое снижение уровня сахаров в 
подземных и надземных органах растений посте удаления большей 
массы, возможно, нарушит согласованность темпов отрастания в 
последующие сезоны.

Подводя итоги, отметим, что устойчивость степных растений к 
периодическому срезанию надземной массы обеспечивается их 
биоморфологическимн и экологическими особенностями, такими 
как розеточная и полурозеточная формы роста, большой запас почек 
в зоне возобновления, хорошо развитая корневая система, а также 
быстрым формированием структуры листа и его пластидного 
аппарата, интенсивными темпами восстановления водного режима 
Вместе с тем, при повторном отрастании растении, различающихся 
по жизненным формам, способам формирования отавы я устой­
чивости к отчуждению надземной массы, проявляется одинаковая 
направленность изменений количественных эколого-физиологи- 
ческих признаков, зависящая от высоты, частоты и длительности 
воздействия укосов.

7.2. Сравнительная оценка скашивания и выпаса

Сопоставление силы влияния выпаса и скашивания на травяные 
сообщества проводились многими авторами. В частности, подчер­
кивалось, что срезание растений не учитывает следующие моменты 
выпаса: вытаптывание, скусывание побегов на разной высоте (Cuiley 
et ah. 1933). К недостаткам срезания относится также часто более 
высокое количество удаленной травы по сравнению с выпасом. 
Но вместе с тем авторы заключают, что, несмотря на эти ограни­
чения, метод срезания может быть использован для получения 
большой информации.

Опыты ПАВощинина (1935) по влиянию примерно одинаковой 
нагрузки выпаса и скашивания на сеяное пастбище в течение одного 
года не выявили различий по характеру отрастания как травостоя в 
целом, так и отдельных его видов и компонентов. И.ВЛариным 
(1934) было высказано предположение, что такие элементы выпаса 
как вытаптывание и действие экскрементов в первый год опыта, 
вероятно, еще не оказывают существенного влияния, определяющую 
роль в этом случае играет многократное отчуждение, вызывающее 
повторное отрастание растений.



В то же время Е.В.Никитина (1936) наблюдала, что напастбишдх 
Тянь-Шаня отрастание отавы по срезанию растении составляет 94,1% 
отрастания по стравливанию, причем первоначально оно менее 
энергично, но, постепенно увеличиваясь, интенсивность его ростовых 
процессов достигает уровня стравливаемого травостоя. В последнее 
время выявлено, что тиамин, находящийся в слюне рогатого скота, 
вызывает ускорение роста скусаных растений (Vittoria, Rendina, 1960; 
Jameson, 1964; Reardon et al., 1974 и др.), но вместе с тем, степень его 
воздействия различна даже для разных генотипов одного вида (Fily 
etal., 1991).

Отделение действия скусывания от совместного влияния страв­
ливания и вытаптывания показало (Шенников, Бологовская, 1927), 
что в первом случае не повреждались несъедобные растения, они 
быстро разрастались и ухудшали кормовые достоинства пастбища 
D.AJameson (1963), анализируя данные многих авторов по влиянию 
выпаса и скашивания заключает, что воздействие обоих факторов 
на травостой примерно одно и то же, когда количество и видовая 
насыщенность удаленной травы одинаковы. ТАРаботновым (1974) 
также подчеркивалось, что скусывание и вытаптывание растений 
проявляется по-разному, но в значительной мере их влияние сводится 
к отчуждению растительной массы.

Учитывая, что несмотря на множество различий, основным общим 
моментом при выпасе и срезании растений является удаление части 
надземных побегов, сопоставим ряд характеристик у одних и тех же 
видов на стравленном пастбище и при воздействии низких укосов с 
периодами один н два месяца в течение нескольких лет. В обоих 
случаях масса надземных побегов снижается из-за уменьшения их 
высоты и размеров листовых пластинок. Отметим также сокращение 
объемов хлоренхимных клеток и толщины листьев, небольшое 
понижение числа пластид в клетке. При этом у более устойчивых 
Carex pediformis и Iris humilis чаще, чем у Artemisia frigida, наблюдалось 
возрастание концентрации клеток и хлоропластов в листе, что может 
свидетельствовать о проявлении частичной компенсации убыли 
пластидного запаса растений. У менее приспособленного вида Stipa 
pennata, напротив, имеет место снижение плотности хлоропластов 
в листе и возрастание содержания хлорофилла в пластидах.

Как под воздействием выпаса, так и после многократных укосов 
в листьях степных растений увеличивается концентрация зеленых 
пигментов, повышается подвижность водообменных процессов. 
Причем эти изменения более выражены у растений после низких



®тч\'жжтт с интервалом один месяц» так как в этом случае удаление 
вазэемнои массы особей бьао больше в чаще.

Об этсяи свидетельствует также одновременный анализ Сега 
pedsformis ea деградированном пастбище и после четырехдетнего 
низкого срезания побегов, проведенный в 1989 г. (табд_59). Такое 
сопостазление вь̂ явкло, что у особей после укосов, особенно с 
периодом один месяц» наблюдалось более резкое снижение массы 
побегов, которое сопровождалось более интенсивным возрастанием 
скорости их завядакия и водного дефицита, а также большим 
падением уровня сахаров в подземных органах. Изменения этих 
показателей у растений IV стадии дигрессии близки к таковым при 
отчуждении надземной массы в течение одного-двух летних пери­
одов.

В целом на пастбище в связи с нерегулярностью выпаса, скусы- 
ванием и сбиванием копытами разной доли особей, пути проявления 
частичной компенсации убыли пластидного запаса в структуре 
фотосинтети ческо го аппарата растений выражены менее четко, чем

Таблица 59
Влияние выпаса ы низких периодических укосов 

ка некоторые показатели побегов Carex pediformis, 12.06.1989 г.

Показатель

Вариакт

Контроль 
(1 стадия 

дигрессии}

Стравленное 
пастбище 
(IV стадия 
дигрессии)

Низкое срезание побегов 
в 1985-1988 гг. с интервалом

два месяца один месяц

Абсолютно сухая масса 
побега, иг

53,2*4,82 20,2*1,39 6,5+0.52 3,7±0,30

Содержание воды, 
'Х» к сырой массе: 

в листьях 34,0±0,88 37,2±0,76 34,2±0,99 32.6*0,06
в корневых система* 22,3±0,69 24,б±032 21,6*0,51 22,1±0,33

Отдача влаги срезанными 
побегами за 4 часа,
%  и исходной массе

10,9±0,24 17,5±0>8 17,6±0Л2 20Д)±0,63

Реальный водный дефицит, % 3б,3±1,23 33,5±1,62 39,3±1,54 43,7±2,02
Содержание хлорофилла 
в листьях, иг/г сырой массы

1,89*0,05 2,В1±0,19 2,88±0,15 2,82*0,11

Содержание в корневых 
системах, %  к абсолютно 
сухой массе: 

общего азста 0,62 1,09 0,6 б 0,65
водорзст аоримых 
углеводов

2,57 2,28 1,68 1,58



при низких периодических укосах. Отмечаемые признаки ухудшения 
жизненного состояния особей при усилении пастбищной нагрузки: 
уменьшение массы и глубины проникновения корневых систем, 
сокращение количества и длины побегов, усиление партикуляции, — 
во многом напоминают ускоренное старение растений (Кожевникова, 
Трулевич, 1971 и др.). Практическое отсутствие генеративных 
побегов, снижение высоты вегетативных побегов и размеров их 
листьев, уменьшение толщины листовой пластинки за счет сокра­
щения объемов клеток или числа слоев мезофилла, понижение 
дластидного наполнения клетки, наблюдаемые нами при усиленном 
выпасе и многократных укосах, также можно рассматривать как 
изменения в том же направлении, что и старение. Вместе с тем, 
большая подвижность водообменных процессов, высокое содержание 
хлорофилла в листьях и хлоропластах, повышенная концентрация 
пластид в листьях устойчивых видов свидетельствуют об адаптивных 
изменениях, возможно, направленных на ускоренное развитие особей 
после снятия стресса.

Таким образом, низкое срезание побегов в течение нескольких 
лет и воздействие усиленного выпаса вызывают близкие изменения 
размеров анатомических структур и эколого-физиологических 
характеристик степных растений, сочетающие признаки ускоренного 
старения и адаптивных реакций, направленных на более быстрое 
развитие побегов после снятия стрессового фактора. Степень этих 
изменений зависит от видовой принадлежности, величины повреж­
дений и длительности их действия.



Глава 8

Некоторые аспекты 

рационального использования степных пастбищ

Для сохранения продуктивности и видового состава стенных 
пастбищ необходимо их рациональное использование, которое более 
совершенно при создании крупнозагонной системы выпаса. В пос­
ледние годы этот метод ведения пастбищного хозяйства находит 
распространение в Сибири, в частности, в Хакасии (Горшкова, 1991). 
В сухостепной зоне Тывы также более эффективен регулируемый 
выпас в загонах, количество животных в них должно соответствовать 
запасам пастбищного корма.

В средние по погодным условиям годы стравливать пастбища 
овцами лучше 2 раза с периодом 35-40 дней с коэффициентом 
использования травостоя 40-50%. В сухие годы можно проводить 
однократное стравливание не более 30-40% выросшей кормовой 
массы, что уменьшит гибель растений и будет способствовать их 
лучшему отрастанию при наступлении благоприятных условий. 
Во влажные и теплые сезоны возможно трехкратное стравливание 
пастбищ. При этом, учитывая часто повторяющиеся весенние засухи, 
важно уменьшить коэффициент использования травостоя до 20-30% 
в позднелетний период. В зависимости от состояния пастбищ 
3-5-летние циклы стравливаний можно сочетать с их отдыхом в 
течение года.

Большое воздействие на состояние отавы оказывают погодные 
условия отдельных лет. Растения, испытывающие низкие укосы, 
более чувствительны к перенесению засухи и медленнее восстанав­
ливаются после выпадения осадков по сравнению с особями после 
удаления меньшей доли надземной фитомассы. Сопоставление 
отавности отдельных видов растений в разные по погодным условиям 
годы выявило их неодинаковое реагирование на экстремальные 
метеорологические факторы среды, что, например, позволяет 
рекомендовать более частое стравливание пастбище преобладанием 
полыни холодной (с коэффициентом использования 20-40%) или 
осоки стоповидной (с коэффициентом использования 40-50%) при 
хорошем увлажнении, когда они достаточно интенсивно отрастают; 
в засушливые периоды возможно чуть интенсивнее использовать 
типчаковые травостои, учитывая, что типчак быстрее восстанав­
ливается при появлении благоприятных условий.



Таким образом, для составления научно обоснованного календаря 
циклов стравливаний важно учитывать региональные особенности 
повторного отрастания растений при различных метеорологических 
условиях и разной степени отчуждения надземной фитомассы.
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