
DOI 10.31509/2658-607x-2020-3-4-1-25 
УДК 582.675.1, 582.573.36, 582.579.2: 581.522 

ВЛИЯНИЕ ОДИНОЧНЫХ ДЕРЕВЬЕВ НА ФЛОРИСТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ И 
ПОПУЛЯЦИОННУЮ СТРУКТУРУ РЕДКИХ ВИДОВ РАСТЕНИЙ 

ОСТЕПНЕННЫХ ЛУГОВ 

© 2020 г.         Е.В. Ручинская*, А.В. Горнов 

Центр по проблемам экологии и продуктивности лесов РАН 
Россия, 117997 Москва, ул. Профсоюзная, 84/32, стр. 14 

*E-mail: elena.ruchinskaya@mail.com

Поступила в редакцию: 01.11.2020
Принята к печати: 14.12.2020 

В зоне широколиственных лесов Европейской России сохранились остепненные луга, 
которые обладают богатым флористическим составом и вносят значительный вклад в 
биологическое разнообразие территорий. Один из лесных регионов России, где встречаются 
такие луга, – Брянская область. Здесь уцелели остепненные луга с высоким флористическим 
разнообразием и большим числом редких видов растений. На эти луга постоянно внедряются 
деревья из окружающих лесных участков. Большая часть молодых деревьев погибает от 
регулярных палов и хозяйственной деятельности. Однако некоторые особи выживают и 
переходят в генеративное состояние, в котором они относительно устойчивы к низовым 
пожарам. Влияние одиночных деревьев на флористическое разнообразие остепненных лугов 
изучено на двух уровнях организации живых систем – ценотическом и популяционном. На 
ценотическом уровне исследованы полидоминантные остепненные луга и полидоминантные 
остепненные луга с одиночными генеративными деревьями, на популяционном уровне – 
ценопопуляции Iris aphylla, Anemone sylvestris и Anthericum ramosum. При сборе материала 
использованы разные методы: геоботанические, демографические, измерения факторов среды 
(освещенность, крутизна склонов и периодичность палов). Установлено, что 
полидоминантные остепненные луга сохранились в средней части крутых склонов, где 
затруднены выпас и сенокошение, а также нечасто случаются палы травы. Эти сообщества 
обладают высоким флористическим разнообразием и устойчивыми ценопопуляциями 
модельных видов. Онтогенетические спектры Anemone sylvestris, Anthericum ramosum и Iris 
aphylla относятся к полночленному левостороннему типу с максимальной численностью 
особей. Одиночные деревья (Quercus robur, Tilia cordata) неоднозначно влияют 
растительность полидоминантных остепненных лугов. С одной стороны, с появлением 
деревьев возрастает видовое разнообразие сообществ. Это связано с тем, что деревья – 
удобные места отдыха и укрытия для птиц, которые разносят диаспоры растений. С другой 
стороны, взрослые деревья затеняют травяной покров. Это приводит к сокращению покрытия 
и встречаемости степных и сухолуговых видов, а также влияет на их популяционную 
структуру. Онтогенетический спектр Anemone sylvestris остается полночленным, Iris aphylla 
становится неполночленным, а Anthericum ramosum – незавершенным.

Ключевые слова: остепненные луга, одиночные деревья, флористическое 
разнообразие, ценопопуляция, онтогенетический спектр, Anemone sylvestris, Anthericum 
ramosum, Iris aphylla 

В зоне широколиственных лесов 
Европейской России сохранились 
остепненные луга (Булохов, 1977, 2001; 

Босек, 1980; Скворцов, 1982; Аверинова, 
2010; Семенищенков, 2010, 2012; 
Евстигнеев и др., 2011; Панасенко и др., 
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2013, 2015 и др.). Эти сообщества, как 
правило, обладают богатым флорис-
тическим составом и вносят значительный 
вклад в биологическое разнообразие 
территорий. Однако из-за хозяйственной 
деятельности человека и палов травы такие 
ценозы находятся под угрозой исчез-
новения (Зеленая…, 2012; Евстигнеев и 
др., 2018а; Ручинская, 2019). На 
остепненные луга, сохранившиеся в зоне 
широколиственных лесов, постоянно 
внедряются древесные растения из 
окружающих лесных участков. Большая 
часть молодых деревьев погибает от 
регулярных палов и хозяйственной 
деятельности: сенокошения, выпаса и др. 
Некоторые особи выживают и переходят в 
генеративное состояние (Евстигнеев и др., 
2018а). Взрослые деревья относительно 
устойчивы к низовым пожарам: их почки 
возобновления находятся высоко, а 
толстая корка ствола защищает камбий 
(Серебряков, 1962). Одиночные деревья 
влияют на условия произрастания других 
растений на лугах. Известно, что в 
фитогенных полях деревьев существенно 
изменяются освещенность, температура и 
влажность воздуха, температура и 
влажность почвы, количество осадков, 
проникающих сквозь крону, качество 
опада, концентрация элементов питания и 
другие почвенные характеристики 
(Уранов, 1965; Самойлов, 1983; Никонов и 
др., 2002; Ипатов, 2007; Журавлева и др., 
2012; Орлова и др., 2016). Кроме того, 
одиночные деревья привлекают животных 
разных экологических групп: почвенных 
беспозвоночных, мышевидных грызунов, 
птиц и др. (Manning et al., 2006; Prevedello 
et al., 2018). С одной стороны, они влияют 
на условия произрастания растений, а с 
другой – участвуют в создании как 
внутриценотических, так и межцено-
тических потоков диаспор. В связи с этим 
в работе поставлена цель – рассмотреть 
влияние одиночных деревьев на 

флористический состав и состояние 
ценопопуляций некоторых редких видов 
растений остепненных лугов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
Исследования проведены на юго-

востоке Брянской области в пределах 
памятника природы «Меловицкие склоны» 
(рис. 1). Участок расположен в 
Комаричско-Севском физико-географи-
ческом районе. Он представляет собой 
возвышенные лессовые равнины с 
оврагами, балками, склонами и выходами 
карбонатных пород на западных отрогах 
Среднерусской возвышенности. В 
ботанико-географическом плане террито-
рия относится к Восточноевропейской 
провинции Европейской широколис-
твенно-лесной области (Растительность…, 
1980). Климат Комаричско-Севского 
района умеренно континентальный. 
Среднегодовая температура 5.4οС. Продол-
жительность теплого времени года с 
температурой выше 0°С − 228 суток, 
вегетационного периода с температурой 
выше + 5°C – 188 суток. Среднегодовое 
количество осадков – 613 мм, среднее 
количество осадков в теплый период года 
– 342 мм (Природное…, 1975).

Исследования проводили на двух
уровнях организации живых систем – 
ценотическом и популяционном. На 
ценотическом уровне изучали полидо-
минантные остепненные луга и 
полидоминантные остепненные луга с 
одиночными генеративными деревьями. 
На популяционном уровне объектами 
исследования стали ценопопуляции 
модельных видов растений: Iris aphylla L. 
(касатик, ирис безлистный), Anemone 
sylvestris L. (ветреница лесная) и 
Anthericum ramosum L. (венечник 
ветвистый). Iris aphylla – коротко-
корневищное розеточное весеннецветущее 
летнезеленое растение (рис. 2, А). Геофит. 
Anemone sylvestris – многолетнее травя-
нистое весеннецветущее летнезеленое 
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короткокорневищное растение (рис. 2, 
Б). Гемикриптофит и геофит. 
Anthericum ramosum – многолетнее 
травянистое летнезеленое летнец-
ветущее коротко-корневищное расте-
ние (рис. 3).  Гемикриптофит  и геофит. 

Выбор этих видов обусловлен тем, что 
они редки, исчезают и занесены в 
Красные книги многих регионов 
(Красная…, 2002, 2004, 2015, 2016 и 
др.). Кроме того, Iris aphylla занесен в 
Красную книгу России (2008). 

Рисунок 1. Расположение памятника природы «Меловицкие склоны». Зеленая линия – 
границы объекта исследований. Фоновое спутниковое изображение – Microsoft Bing Maps 

В работе использованы следующие 
методы исследования: геоботанические, 
демографические, измерения факторов 
среды (освещенности, крутизны склонов и 
периодичности палов) и статистические. 
Геоботанические описания сделаны на 
площадках по 100 м2 в 11-кратной 
повторности в каждом варианте 
сообществ. На каждой площадке состав-
ляли полный флористический список. 

Участие видов оценено в баллах по шкале 
обилия-покрытия Ж. Браун-Бланке 
(Миркин и др., 1989). Для оценки видового 
разнообразия сообществ использовали 
видовое богатство и видовую 
насыщенность. Видовое богатство – 
суммарное число видов в сообществе, 
которое получено на основе 11 
геоботанических описаний. Видовая 
насыщенность – среднее число видов на 
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единицу площади. Названия сосудистых 
растений даны по данным международной 
базы The Plant List 
(http://www.theplantlist.org/). Для анализа 
геоботанических описаний сообществ 
применили ординацию методом бестрен-
дового анализа соответствий – Detrended 
Correspondence Analysis (DCA). Этот метод 
эффективно работает с гетерогенными 
данными геоботанических описаний 
(Джонгман и др., 1999). Расчеты 
проводили в программе PC-ORD. В основу 
демографических исследований легла 
периодизация онтогенеза, предложенная 
Т.А. Работновым (1950) и дополненная 
А.А. Урановым (1975) и его учениками 
(Ценопопуляции…, 1988). Онтогенез 
делится на этапы, отличающиеся 
морфологически и функционально. Особи, 
относящиеся к одному онтогенетическому 
состоянию, объединяются в одну группу: j 
– ювенильные, im – имматурные, v –
виргинильные, g1 – генеративные молодые,
g2 – генеративные средневозрастные, g3 –
генеративные старые, ss – субсенильные, s
– сенильные. Онтогенетические состояния
модельных видов определяли на основе
публикаций (Евстигнеев и др., 2018; 
Ручинская, 2019). Состояние ценопо-
пуляций оценивали с помощью 
численности, плотности и типа онтогене-
тического спектра. Численность – число 
особей на исследуемой территории 
(Чернова, Былова, 2007). Плотность 
ценопопуляции – среднее число особей на 
единицу площади (Одум, 1986; 
Ценопопуляции…, 1988). Тип онтогене-
тического спектра называли по 
классификации, предложенной ранее 
(Заугольнова, 1994). На лугах и под 
деревьями ежечасно определяли 
освещенность с помощью люксметра в 
безоблачный июньский день с 10 до 18 ч. 
Люксы переводили в проценты от полной 
освещенности, которую определяли на 
открытом месте. Крутизну склона 

измеряли с помощью дальномера-угломера 
Nikon Forestry Pro. Периодичность палов 
определяли по возрасту побегов форми-
рования у кустарников (Frangula alnus 
Mill., Corylus avellana L.). Эти побеги 
появляются из спящих почек, располо-
женных в базальной части кустарника, 
прежние надземные оси которого погибли 
после повреждения огнем (рис. 4). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
Полидоминантные остепненные луга 

сохранились в средней части крутых 
склонов, где затруднены выпас и 
сенокошение (рис. 5). Палы случаются 
преимущественно один раз в два года. Они 
ограничивают внедрение древесных 
растений – молодые особи деревьев 
наиболее уязвимы. Например, проростки и 
ювенильные растения дуба часто погибают 
при палах травы (Комаров, 1951). В 
результате формируются полидо-
минантные сообщества с высоким 
видовым разнообразием (табл. 1; 
приложение). Уникальность ценозам 
придают виды, которые свойственны 
степным сообществам: Ajuga genevensis L., 
Anemone sylvestris, Aster amellus L., 
Astragalus cicer L., Campanula sibirica L., 
Prunus cerasus L., Galium tinctorium L., G. 
verum L. и др. В эколого-ценотической 
структуре преобладают растения 
сухолуговой группы, в которую входят и 
перечисленные степные. Нередко 
встречаются влажно-луговые (Festuca 
pratensis Huds., Hypericum maculatum 
Crantz, Succisa pratensis Moench, 
Thalictrum lucidum L. и др.), неморально-
опушечные (Brachypodium pinnatum (L.) 
Beauv., Peucedanum cervaria (L.) Cusson ex 
Lapeyr., Laserpitium latifolium L., Lathyrus 
pisiformis L., L. sylvestris L., Pyrethrum 
corymbosum (L.) Scop.) и черноольхово-
опушечные (Rubus caesius L. и Valeriana 
officinalis L.) растения. Небольшое участие 
характерно для лесных видов: 
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неморальных – Convallaria majalis L., 
Corylus avellana, Quercus robur L., Viola 
mirabilis L., бореальных – Frangula alnus, 
боровых – Pteridium aquilinum, Solidago 
virgaurea L. и Viola collina Besser. 

Диаспоры лесных и опушечных видов 
заносятся сюда животными и ветром из 
соседнего сосняка, а влажно-луговых и 
черноольховых – из пойменных 
сообществ, которые примыкают к склону. 

Таблица 1. Характеристики сообществ на остепненных склонах. 
Памятник природы «Меловицкие склоны» 

Показатели 
Сообщества

1 2 
Угол склона

Угол склона, M ± σ 37 ± 2.4 31 ± 2.4
Диапазон угла склона 33–41 28–37
Число измерений 21 33

Пожары
Частота пожаров, M ± σ 2.3 ± 1.2 2.2 ± 1.0
Число измерений 52 33

Характеристика разнообразия видов сосудистых растений
Среднее число видов на 100 м2, M ± mM

 51 ± 1.2 59 ± 1.2
Диапазон числа видов на 100 м2 44–56 52–66
Число видов на 11 площадках по 100 м2 98 107

Число и доля (%) видов разных эколого-ценотических групп
Сухолуговая 77 (78.6) 79 (73.8)
Влажно-луговая 5 (5.1) 7 (6.5)
Неморальная лесная 4 (4.1) 8 (7.5)
Неморальная опушечная 6 (6.1) 6 (5.6)
Боровая 3 (3.1) 3 (2.8)
Бореальная лесная 1 (1.0) 1 (1.0)
Черноольховая опушечная 2 (2.0) 3 (2.8)

Примечание. M – среднее арифметическое, σ – стандартное отклонение. Сообщества: 1 – 
полидоминантные остепненные луга, 2 – полидоминантные остепненные луга с одиночными генеративными 
деревьями 

Iris aphylla – один из преобладающих 
видов в травостое полидоминантных 
остепненных лугов «Меловицких 
склонов». Плотность ценопопуляции 
касатика составляет 82 особи 1 м2. 
Онтогенетический спектр – полночленный 
одновершинный с максимумом на v и gн 
особях (рис. 6, 1а). Касатик хорошо 
приспособлен к условиям высокой 
освещенности открытых пространств, 
благодаря строению своих листьев: они 
уплощены с боков и ориентированы 
вертикально (Евстигнеев и др., 2018б). 
Семенному возобновлению ириса 
способствует деятельность животных – 
муравьев и мышевидных грызунов, 
которые населяют склоны и создают 
нарушения. Эти микросайты отличаются 

разреженным травяным покровом, 
разрыхленным субстратом, повышенными 
аэрацией и температурой почвы, 
значительной микробиологической 
активностью (Зрянин, 2003; Dauber, 
Wolters, 2000; Kostrakiewicz, 2004 и др.). 
Например, на выбросе мышевидного 
грызуна площадью 0.03 м2 встречен 
популяционный локус, состоящий из 10 
ювенильных особей. Распространению 
диаспор касатика способствуют муравьи 
(рис. 7). Р.Е. Левина (1957) утверждает, 
что свежие семена привлекают этих 
животных сладкой клейкой жидкостью, 
которые содержатся в оболочке. Наши 
наблюдения показали, что муравьи также 
распространяют и сухие семена 
(Евстигнеев и др., 2018б). 
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Рисунок 2. Модельные виды растений на остепненных лугах памятника природы 
«Меловицкие склоны»: А – Iris aphylla, Б – Anemone sylvestris. Фото – Горнов А.В. 

Anthericum ramosum – содоминант в 
травостое остепненных лугов. Плотность 
ценопопуляции венечника составляет 56 
особей на 1 м2. Онтогенетический спектр – 
полночленный левосторонний одновер-
шинный с максимумом на v и gн особях 
(рис. 6, 2а). Формирование максимума на v 

и gн особях определяется: 1) короткой 
длительностью j и im состояний; 2) 
пополнением за счет особей, отдыхающих 
от цветения; 3) пополнением v особями 
вегетативного происхождения, которые 
образуются в результате дезинтег-
рации g2 растений.
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Рисунок 3. Модельные виды растений на остепненных лугах памятника природы 
«Меловицкие склоны»: А, Б – Anthericum ramosum. Фото – Ручинская Е.В. 

Рисунок 4. Порослевые побеги обгоревшей вишни кустарниковой (Prunus cerasus).  
А – общий вид кустарника, Б – основание кустарника. 1 – пень от обгоревшего 

многолетнего побега, 2 – мертвый обгоревший двулетний порослевой побег, 3 – живой 
однолетний порослевой побег, который проснулся из спящей почки после низового пожара 

весной.  (по: Ручинская, 2019) 
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Рисунок 5. Полидоминантные остепненные луга на территории памятника природы 
«Меловицкие склоны». Фото – Горнов А.В. 

Anemone sylvestris может быть как 
ассектатором, так и содоминантом в 
травостое остепненных лугов. Плотность 
ценопопуляции ветреницы составляет – 75 
особей на 1 м2. Онтогенетический спектр 
полночленный левосторонний с максиму-
мом на im растениях (рис. 6, 3а), плотность 

которых составляет 27 особей на 1 м2. В 
исследуемом сообществе не отмечены 
особи ветреницы семенного происхож-
дения. Это позволяет назвать спектр 
вегетативно-полночленным. Высокая плот-
ность ценопопуляции и полночленный 
онтогенетический спектр определяются 

______________________________________________________________________________________________Вопросы лесной науки, Т. 3. № 4. 2020

Е.В. Ручинская, А.В. Горнов Страница 8 из 25



особенностью биологии ветреницы. 
Большое число растений прегене-
ративного периода обусловлено способ-
ностью ветреницы к вегетативному раз-
множению с глубоким омоложением (рис. 
8). Вегетативные особи развиваются из 
почек, появляющихся на горизонтальных 
придаточных корнях (Старостенкова, 
1986; Барыкина, Потапова, 1994). Начало 
вегетации ранней весной, до того, как 

поднимется травостой, способствует на-
коплению достаточного количества плас-
тических веществ, которые необходимы 
особям для формирования генеративных 
органов. Стоит отметить, что отсутствие 
семенных особей говорит о затрудненных 
условиях для ценопопуляции. Скорее 
всего, это связано с распространением 
огня на склонах – он уничтожает молодые 
семенные особи ветреницы. 

Рисунок 6. Онтогенетический спектр ценопопуляций модельных видов растений на 
остепненных лугах: 1 – Iris aphylla, 2 – Anthericum ramosum, 3 – Anemone sylvestris.  

По оси абсцисс – онтогенетические состояния, по оси ординат – доля особей, %. В кружке – плотность 
ценопопуляции (число особей на 1 м2). Сообщества: а – полидоминантные остепненные луга, б – 

полидоминантные остепненные луга с одиночными генеративными деревьями. Онтогенетические состояния 
особей: j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – зрелое 

генеративное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное 
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Рисунок 7. Перемещение свежих семян Iris aphylla рыжим лесным муравьем (Formica rufa). 
Фото – Ручинская Е.В. 

Рисунок 8. Вегетативное возобновление Anemone sylvestris: А – генеративная особь с 
корневым отпрыском и придаточными почками на корне (по: Барыкина, Потапова, 1994, с 

дополнением), Б – ювенильная и виргинильная особи корнеотпрыскового 
происхождения (по: Горнов и др., 2013). j – ювенильная особь, g – генеративная особь, v – 

виргинильная особь, к м р – корень материнского растения, кщ – корневище, п п – 
придаточная почка 
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Полидоминантные остепненные луга с 
одиночными генеративными деревьями. 
На склонах встречаются одиночные 
генеративные деревья Quercus robur и Tilia 
cordata (рис. 9), которые в виргинильном 
периоде избежали гибели от огня. 
Взрослые особи дуба и липы относительно 
устойчивы к низовым пожарам: их почки 
возобновления находятся высоко, а 
толстая корка ствола защищает камбий 
(Серебряков, 1962). Крутизна склона и 
частота палов сходна с полидоминан-
тными остепненными лугами. При этом 
ординация геоботанических описаний 
четко разделила полидоминантные остеп-
ненные луга и полидоминантные остеп-
ненные луга с одиночными деревьями на 
группы (рис. 10). Сообщества отличаются 
максимальными значениями видового 
богатства и видовой насыщенности (табл. 
1; приложение). Высокое видовое 
разнообразие определяется несколькими 
причинами. Во-первых, в прошлом 
сообщества не подвергались активному 
выпасу и сенокошению, поскольку также 
размещены на крутых частях склонов. Во-
вторых, одиночные деревья – удобные 
места отдыха и укрытия для многих 
животных, в том числе и птиц. Они, как 
известно, разносят семена луговых и 
лесных растений (Manning et al., 2006; 
Prevedello et al., 2018). В результате 
сообщества с отдельно стоящими де-
ревьями характеризуются более высоким 
видовым богатством, чем полидоми-
нантные остепненные луга. В эколого-
ценотической структуре сообщества 
преобладают сухолуговые и степные 
растения. Под кронами одиночных де-
ревьев освещенность снижается до 60% от 
полной. Притенение сокращает покрытие 
светолюбивых сухолуговых и степных 
растений. Однако число видов этой группы 
увеличивается. Появляются Allium 
oleraceum L., Artemisia absinthium L., Carex 
montana L., Cirsium decussatum Janka, 

Fallopia convolvulus (L.) Á. Löve, 
Filipendula vulgaris Moench, Hypericum 
perforatum L., Silene vulgaris (Moench) 
Garcke, S. viscaria (L.) Jess., Stachys 
officinalis (L.) Trevis., Veronica spuria L. и 
др. Кроме того расширяется видовой 
состав и других эколого-ценотических 
групп: среди влажно-луговых присут-
ствуют Carex hirta L., C. lachenalii Schkuhr, 
Galeopsis bifida Boenn; группу немо-
ральных растений пополнили Euonymus 
europaeus L., Lathyrus niger (L.) Bernh. и 
Pyrus communis L., а опушечно-
черноольховых – Galium aparine L. Скорее 
всего, это связано с деятельностью 
животных, в первую очередь птиц, 
которые прилетая на одиночные деревья, 
занесли диаспоры перечисленных 
растений. Известно, что птицы активно 
разносят семена многих видов растений 
(Левина, 1957; Cramp, 1998 и др.). Таким 
образом, благодаря одиночным деревьям 
поддерживается полидоминантный состав 
сообщества с максимальным видовым 
разнообразием. Однако затенение сказы-
вается на состоянии ценопопуляций 
модельных видов растений.  

Iris aphylla теряет свои позиции в 
травостое полидоминантных остепненных 
лугов с одиночными генеративными де-
ревьями. Плотность ценопопуляции сос-
тавляет 50 особей на 1 м2. Это почти в два 
раза ниже, чем в полидоминантных остеп-
ненных лугах. Снижение плотности опре-
деляется тем, что из-за небольшого свето-
вого довольствия у ириса формируется 
очень мало плодоносящих особей, которые 
могут сформировать жизнеспособные 
семена. Это приводит к падению чис-
ленности молодых семенных растений в 
ценопопуляции в четыре раза. Прижив-
шиеся особи отличаются увеличенной 
площадью листовой пластинки (табл. 2). 
Это является адаптивным приспособ-
лением, благодаря которому растения 
улавливают больше рассеянного света. 
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Однако из-за нехватки светового 
довольствия большинство особей ириса 
развиваются только до v-онтогене-
тического состояния, а затем – погибают. 
В результате формируется прерывистый 

онтогенетический спектр с максимумом на 
v особях (рис. 6, 1б). Если со временем 
число деревьев на склоне увеличится, и 
они сформируют сомкнутый участок леса, 
то ценопопуляция касатика исчезнет. 

Рисунок 9. Полидоминантные остепненные луга с одиночными деревьями: А – общий вид 
склона, Б – крона Tilia cordata сверху. Фото – Ситников А.Ю. 
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Таблица 2. Длина и ширина листьев Iris aphylla на свету (1) и в тени (2) 

Признак N M ± mM σ U 
1 2 1 2 1 2 1 2 

Длина листа, см 22 26 31.4 ± 2.22 60.6 ± 1.70 10.4 8.7 6 (p = 0.000000) 
Ширина листа, см 22 26 1.6 ± 0.09 2.3 ± 0.08 0.4 0.4 56 (p = 0.000002) 

Примечание. Сообщества: 1 – полидоминантные остепненные луга, 2 – полидоминантные 
остепненные луга с одиночными генеративными деревьями. N – число измерений, M – среднее 
арифметическое, mM – ошибка среднего арифметического, σ – стандартное отклонение, U – значение 
критерия Манна-Уитни, p – вероятность ошибки. Значимые различия U критерия – полужирный 
шрифт. 

Anthericum ramosum характеризуется 
низким покрытием в травостое поли-
доминантных остепненных лугов с 
одиночными генеративными деревьями. 
Под пологом деревьев плотность ценопо-
пуляции венечника резко снижается – всего 
7 особей на 1 м2. Это в восемь раз ниже, 
чем в полидоминантных остепненных 
лугах. Здесь формируется незавершенный 
левосторонний онтогенетический спектр с 
максимумом на v и gн особях (рис. 6, 2б). В 
ценопопуляции отсутствуют ss и s особи, 
что возможно связано с отмиранием 
растений уже в g3-состоянии. Кроме того, 
снижение плотности ценопопуляции опре-
деляется тем, что из-за небольшого 
светового довольствия возрастает смер-
тность j и im особей. Группа v и gн особей 
пополняется за счет единичных временно 
нецветущих особей и партикул, форми-
рующихся в результате дезинтеграции g2 
растений. По этой же причине незначи-
тельно возрастает число g3 особей, 
которые представлены ветвящимися и 
неветвящимися партикулами. 

Проективное покрытие Anemone 
sylvestris значительно меньше, чем в 
полидоминантных остепненных лугах. 
Плотность ценопопуляции уменьшается в 
шесть раз – всего 12 особей на 1 м2. В 
тени большинство особей ветреницы не 
формируют цветоносы. Поэтому 
генеративная фракция представлена 
единичными плодоносящими особями, 
среди которых преобладают  g1 растения. 

Рисунок 10. Результаты DCA–ординации 
геоботанических описаний сообществ 
степных растений в осях наибольшего 

варьирования флористического состава. 
Сообщества: 1 – полидоминантные 

остепненные луга, 2 – полидоминантные 
остепненные луга с одиночными 

генеративными деревьями 
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Они в основном встречаются на 
периферии крон, где есть боковая 
подсветка. В результате плотность 
генеративных растений меньше в десять 
раз, чем в предыдущем сообществе. Это 
приводит к значительному сокращению 
пополнения ценопопуляции молодыми 
растениями, поскольку снижается 
численность g2 особей, которые дают 
наибольшее число корневых отпрысков. 
Несмотря на это онтогенетический спектр 
ветреницы остается полночленным 
левосторонним. Однако он отличается 
чрезвычайно низким участием 
генеративных особей и смещением 
максимума на v растения (рис. 6, 3б). 
Последнее связано с относительно 
большой длительностью v-онтогене-
тического состояния и незначительным 
пополнением ценопопуляции j и im 
особями. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Максимальное видовое разнообразие 

полидоминантных остепненных лугов 
поддерживается на крутых склонах, где 
невозможна распашка, затруднены 
сенокошение и выпас, а также нечасто 
случаются пожары. Это способствует 
формированию устойчивых ценопо-
пуляций модельных видов. Их 
онтогенетические спектры относятся к 
одному типу – полночленному левос-
тороннему, максимум в котором 
приходится на молодые особи. Механизм 
образования этого спектра видоспеци-
фичен. Так, особям Iris aphylla и 
Anthericum ramosum свойственно 
вегетативное размножение с неглубоким 
омоложением партикул и частые перерывы 
в цветении. Кроме того, левосторонняя 
структура венечника обеспечивается 
высокой продуктивностью семян, а 
Anemone sylvestris – активным вегетатив-
ным размножением, при котором особи 
глубоко омолаживаются. Одиночные 
деревья (Quercus robur, Tilia cordata) 

неоднозначно влияют растительность 
полидоминантных остепненных лугов. С 
одной стороны, с появлением деревьев 
возрастает видовое разнообразие 
сообществ. Это связано с тем, что деревья 
– удобные места отдыха и укрытия для
птиц, которые разносят диаспоры
растений. С другой стороны, взрослые
деревья затеняют травяной покров. Это
приводит к сокращению покрытия и
встречаемости степных и сухолуговых
видов, а также влияет на их популя-
ционную структуру. Численность особей
всех онтогенетических состояний значи-
тельно снижается. Онтогенетический
спектр Anemone sylvestris остается полноч-
ленным, Iris aphylla становится неполноч-
ленным, а Anthericum ramosum – незавер-
шенным. Если со временем число деревьев
на склоне увеличится, и они сформируют
сомкнутый участок леса, то ценопо-
пуляции модельных видов постепенно
исчезнут из сообщества.
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Steppe meadows preserved in the zone of deciduous forests of European Russia. These 
meadows have rich floristic composition and contribute significantly in biological diversity of 
territories. Bryansk region is one of the forest regions, where steppe meadows are sustained. There 
are meadows with high floristic diversity and big numbers of rare plant species. Trees from the 
surrounding forest areas insinuate constantly into these meadows. Most of the young trees die from 
regular fires and human agricultural activity. However, some individuals survive and pass into a 
generative state, in which they are relatively resistant to ground fires. The influence of single trees 
on the floristic diversity of steppe meadows was studied at two levels of organization of living 
systems – coenotic and population. Polydominant steppe meadows and polydominant steppe 
meadows with single generative trees were studied at the coenotic level. Coenopopulations of Iris 
aphylla, Anemone sylvestris and Anthericum ramosum were investigated at the population level. 
Different methods were used in the work: geobotanical, demographic, measuring environmental 
factors (luminance, steepness of slopes and frequency of fires). The study showed, that 
polydominant steppe meadows are supported on steep slopes unsuitable for haymaking and grazing 
and subjected to infrequent fire. These communities have high floristic diversity. Coenopopulations 
of model plants (Anemone sylvestris, Anthericum ramosum and Iris aphylla) are sustained there. 
Their ontogenetic spectra belong to left-hand type with maximum number of individuals. Single 
trees have controversial influence on polidominant steppe meadow vegetation. On the one hand, the 
species diversity of steppe meadows increases with the appearance of single generative trees 
because birds use adult trees like habitats and birds carry plant diasporas. On the other hand, mature 
trees shade grass canopy. It leads to decline of cover and occurrence of steppe and dry-meadow 
species. Also it affects plants coenopopulation structure. Ontogenetic spectrum of Anemone 
sylvestris stays full-stages but numbers of individuals is low. Ontogenetic spectrum of Iris aphylla 
loses ontogenetic stages (g1, g3) with numbers of individuals twice lower than on polidominant 
steppe meadows. Ontogenetic spectrum of Anthericum ramosum becomes incomplete with 
extremely low numbers of individuals. 

Key words: steppe meadow, single trees, floristic diversity, coenopopulations, ontogenetic 
spectrum, state of coenopopulations, Anemone sylvestris, Anthericum ramosum, Iris aphylla 
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Приложение 

 Видовой состав сообществ памятника природы «Меловицкие склоны» 

Название растения 
БВ 

ЭЦГ Сообщества 
1 2 

Achillea millefolium L. IV (+) II (+) Су-Лу 
Agrimonia eupatoria L. V (+) IV(+) Су-Лу 
Ajuga genevensis L. I (+) I (+) Су-Лу 
Allium oleraceum L. – I (+) Су-Лу 
Anemone sylvestris L. V (1) II (1) Су-Лу 
Anthericum ramosum L. V (1) V (+) Су-Лу 
Anthyllis vulneraria L. I (+)  – Су-Лу 
Artemisia absinthium L. – I (+) Су-Лу 
Artemisia vulgaris L. – II (+) Су-Лу 
Asparagus officinalis L. I (+) V (+) Су-Лу 
Aster amellus L. V (3) II (1) Су-Лу 
Astragalus cicer L. IV (+) V (1) Су-Лу 
Astragalus glycyphyllos L. I (+) IV (+) Су-Лу 
Brachypodium pinnatum (L.) Beauv. II (2) V (3) Не-Оп 
Bromus inermis Leyss. V (3) V (4) Су-Лу 
Calamagrostis epigejos (L.) Roth IV (+) V (1) Су-Лу 
Campanula bononiensis L. V (+) V (+) Су-Лу 
Campanula rapunculoides L. II (+) II (+) Су-Лу 
Campanula sibirica L. II (+) – Су-Лу 
Carex hirta L. – I (+) Вл-Лу 
Carex lachenalii Schkuhr – IV (+) Вл-Лу 
Carex montana L. – II (+) Су-Лу 
Carex praecox Schreb. III (+) IV (+) Су-Лу 
Centaurea jacea L. III (+) – Су-Лу 
Centaurea phrygia subsp. pseudophrygia (C.A. Mey.) Gugler III (1) II (+) Су-Лу 
Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. ex Woloszcz.) Klaskova V (+) III (+) Су-Лу 
Cichorium intybus L. I (+) – Су-Лу 
Cirsium decussatum Janka – I (+) Су-Лу 
Cirsium pannonicum (L. fil.) Link IV (1) III (+) Су-Лу 
Convallaria majalis L. IV (1) IV (1) Не-Ле 
Convolvulus arvensis L. III (+) V (+) Су-Лу 
Corylus avellana L. IV (+) V (+) Не-Ле 
Dactylis glomerata L. III (+) V (+) Вл-Лу 
Elymus repens (L.) Gould II (+) II (+) Су-Лу 
Equisetum arvense L. – I (+) Су-Лу 
Erigeron annuus (L.) Desf. – I (+) Су-Лу 
Euonymus europaeus L. – III (+) Не-Ле 
Euphorbia esula L. II (+) I (+) Су-Лу 
Euphorbia semivillosa (Prokh.) Krylov V (2) V (+) Су-Лу 
Fallopia convolvulus (L.) Á. Löve – I (+) Су-Лу 
Festuca pratensis Huds. II (+) – Су-Лу 
Filipendula vulgaris Moench – IV (+) Су-Лу 
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Название растения 
БВ 

ЭЦГ Сообщества 
1 2 

Fragaria viridis Weston  III (+) III (+) Су-Лу 
Frangula alnus Mill. IV (+) II (+) Бо-Ле 
Galatella linosyris (L.) Rchb.f. II (+) II (+) Су-Лу 
Galeopsis bifida Boenn. – III (+) Вл-Лу 
Galium aparine L. – IV (+) Че-Оп 
Galium boreale L. V (+) V (1) Су-Лу 
Galium mollugo L. V (1) V (1) Вл-Лу 
Galium tinctorium L. V (1) V (+) Су-Лу 
Galium verum L. V (+) V (+) Су-Лу 
Genista tinctoria L. IV (+) I (+) Су-Лу 
Geranium sanguineum L. IV (+) IV (+) Су-Лу 
Hypericum perforatum L. I (+) III (+) Су-Лу 
Inula hirta L. II (1) IV (+) Су-Лу 
Inula salicina L. V (1) V (+) Су-Лу 
Iris aphylla L. V (3) V (2) Су-Лу 
Knautia arvensis (L.) Coult. III (+) V (+) Су-Лу 
Lactuca serriola L. – I (+) Су-Лу 
Laserpitium latifolium L. IV (1) V (2) Не-Оп 
Lathyrus niger (L.) Bernh. – V (1) Не-Ле 
Lathyrus pisiformis L. I (+)  – Не-Оп 
Lathyrus sylvestris L. II (+) IV (1) Не-Оп 
Lavatera thuringiaca L. I (+) I (+) Су-Лу 
Leucanthemum vulgare (Vaill.) Lam. IV (1) I (+) Су-Лу 
Linum flavum L. IV (+) I (+) Су-Лу 
Lithospermum officinale L. IV (+) IV (+) Су-Лу 
Medicago falcata L. I (+) V (+) Су-Лу 
Myosotis ramosissima Rochel  – I (+) Су-Лу 
Nepeta nuda L. I (1) IV (2) Су-Лу 
Origanum vulgare L. IV (1) V (1) Су-Лу 
Peucedanum alsaticum L. V (1) V (+) Су-Лу 
Peucedanum cervaria (L.) Cusson ex Lapeyr. IV (1) V (1) Не-Оп 
Peucedanum oreoselinum (L.) Moench I (+) – Су-Лу 
Phlomoides tuberosa (L.) Moench II (+) II (1) Су-Лу 
Pilosella piloselloides subsp. bauhinii (Schult.) S.Bräut. & 
Greuter I (+) – Су-Лу 

Plantago lanceolata L. I (+) – Су-Лу 
Plantago media L. I (+) – Су-Лу 
Poa angustifolia L. V (1) V (1) Су-Лу 
Poa trivialis L. – IV (+) Вл-Лу 
Podospermum purpureum (L.) W.D.J. Koch & Ziz I (+) – Су-Лу 
Polygala comosa Schkuhr III (+) – Су-Лу 
Polygonatum odoratum (Mill.) Druce III (+) II (+) Су-Лу 
Prunus cerasus L. IV (1) III (+) Су-Лу 
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn IV (2) V (2) Бо-Оп 
Pyrethrum corymbosum (L.) Scop. V (1) V (1) Не-Оп 

Приложение "Видовой состав сообществ памятника природы «Меловицкие склоны" (продолжение) 
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Название растения 
БВ 

ЭЦГ Сообщества 
1 2 

Pyrus communis L. – I (+) Не-Ле 
Quercus robur L. I (+) V (+) Не-Ле 
Ranunculus polyanthemos L. IV (+) I (+) Су-Лу 
Rubus caesius L. II (+) III (1) Че-Оп 
Salvia pratensis L. V (3) V (1) Су-Лу 
Salvia verticillata L. II (+) I (+) Су-Лу 
Securigera varia (L.) Lassen IV (1) V (1) Су-Лу 
Sedum maximum (L.) Suter I (+) – Су-Лу 
Sedum telephium L. I (+) – Су-Лу 
Serratula tinctoria L. – I (+) Не-Оп 
Seseli libanotis (L.) W.D.J. Koch I (2) III (+) Су-Лу 
Silene latifolia Poir. I (+) III (+) Су-Лу 
Silene nutans L. I (+) I (+) Су-Лу 
Silene viscaria (L.) Jess. – I (+) Су-Лу 
Silene vulgaris (Moench) Garcke – I (+) Су-Лу 
Solidago virgaurea L. I (+) III (+) Бо-Оп 
Stachys officinalis (L.) Trevis. – V (+) Су-Лу 
Stachys recta L. V (3) V (1) Су-Лу 
Succisa pratensis Moench I (+)  – Вл-Лу 
Taraxacum officinale Wigg. II (+) I (+) Су-Лу 
Thalictrum lucidum L. III (+)  – Вл-Лу 
Thalictrum minus L.  III (1) III (+) Су-Лу 
Tilia cordata Mill. – IV (+) Не-Ле 
Tragopogon dubius Scop. I (+)  – Су-Лу 
Trifolium alpestre L. V (1) V (1) Су-Лу 
Trifolium montanum L. V (+) II (+) Су-Лу 
Valeriana officinalis L. III (+) II (+) Че-Оп 
Verbascum lychnitis L. II (+) I (+) Су-Лу 
Verbascum nigrum L. V (+) IV (+) Су-Лу 
Veronica austriaca subsp. teucrium (L.) D.A. Webb V (1) V (1) Су-Лу 
Veronica chamaedrys L. – I (+) Су-Лу 
Veronica spuria L. – I (+) Су-Лу 
Vicia tenuifolia Roth V (2) V (1) Су-Лу 
Vicia tetrasperma (L.) Schreb. – I (+) Вл-Лу 
Vincetoxicum hirundinaria Medik. V (1) V (+) Су-Лу 
Viola canina L. I (+) – Вл-Лу 
Viola collina Besser. III (+) IV (+) Бо-Оп 
Viola hirta L. IV (+) V (+) Су-Лу 
Viola mirabilis L. I (+) III (+) Не-Ле 
Число видов 98 107 

Примечание. Сообщества: 1 – полидоминантные остепненные луга, 2 – полидоминантные остепненные луга с 
одиночными генеративными деревьями. БВ – средние баллы встречаемости, «+» и арабские цифры – баллы 
покрытия-обилия по шкале Браун-Бланке. ЭЦГ – эколого-ценотические группы: Су-Лу – сухолуговая, Вл-Лу – 
влажно-луговая, Бо-Оп – боровая (бореальная опушечная), Не-Оп – неморальная опушечная, Не-Ле – 
неморальная лесная, Че-Оп – черноольховая опушечная, Бо-Ле – бореальная лесная. 
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