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Введение. Изменение метеорологических ус-
ловий в разные годы – количества атмосферных
осадков и их распределения в течение года, сред-
ней температуры воздуха, отклонения этих парамет-
ров от многолетних средних, а также сочетание
метеорологических условий года исследований с
аналогичными условиями как предыдущего года,
так и предшествующих лет обусловливает развитие
климатогенных флуктуаций растительных сооб-
ществ. Они выражаются в изменении видового со-
става сообществ, которое вызвано переходом ма-

лозаметных или находящихся в состоянии вторич-
ного покоя особей из угнетенного состояния в раз-
витое. Значительные флуктуации в сообществах, ха-
рактерные для районов с континентальным клима-
том, происходят параллельно смене внешних условий
без нарушения текущего равновесия экосистем и
ведут к смене их доминантов, снижению величины
продукции и качества кормов на пастбищах, что в
значительной степени влияет на экономику страны
[Раменский, 1971; Работнов, 1978; Жаргалсайхан,
2018а, 2018б; Огуреева и др., 2019; Ogureeva et al.,
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ДИНАМИКА  СТРУКТУРНОЙ  ОРГАНИЗАЦИИ  СТЕПНЫХ  СООБЩЕСТВ
ВОСТОЧНОЙ  МОНГОЛИИ  В  СВЯЗИ  С  ИЗМЕНЕНИЕМ  КЛИМАТИЧЕСКИХ
ПАРАМЕТРОВ

Исследование восточномонгольских степей трехковыльной формации (Stipa grandis, S. krylovii,
S. sibirica) выполнено в 2008–2019 гг. на 11 пробных площадях в 100 м2, расположенных по трансек-
ту на межсопочной равнине к югу от долины р. Керулен. Структурная организация степных сооб-
ществ рассмотрена в качестве критерия равновесного состояния экосистем при изменении климатичес-
ких условий. Ее определяют соотношение жизненных форм – биоморфологических типов растений,
выделенных по приспособлениям к вегетативному возобновлению и разрастанию (вегетативно-под-
вижные; разрастающиеся вегетативно-слабоподвижные; вегетативно-неподвижные и неразрастаю-
щиеся), и биоморфологических групп (дерновинные, стержнекорневые, корневищные, корнеотпры-
сковые, одно-двулетние), а также состав доминантов и видовая насыщенность сообществ. Установле-
ны диапазоны изменения биоклиматических показателей в годы наблюдений в сравнении со средними
многолетними значениями (1962–1990), выявлены устойчивые сочетания жизненных форм растений и
отклонения в структурной организации сообществ. Межгодовые различия в структуре сообществ
проверены статистически (дисперсионный анализ, критерий Краскела–Уоллиса).

По изменению условий влагообеспеченности (количество осадков за май–июль – месяцы с мак-
симальным накоплением фитомассы) и отклонению от среднемноголетних значений, принятых за
100%, годы наблюдений отнесены к трем группам: засушливые (<100 мм, <70%); средние (100–
190 мм, 70–130%); влажные (>190 мм, >130%). Годы с повышенным увлажнением характеризуются
максимальными значениями летнего и майско-летнего омбротермического индекса, годы с недоста-
точным увлажнением и относительно низкой теплообеспеченностью – минимальными.

В годы со средними условиями увлажнения отмечены большие значения видового богатства и
участия видов всех биоморфологических типов. Они наиболее благоприятны для развития степных
сообществ. Видовое разнообразие разрастающихся вегетативно-слабоподвижных видов снижается
в годы с засушливыми условиями, а вегетативно-неподвижных и неразрастающихся – в годы с влаж-
ными условиями. Годы с разными условиями увлажнения значимо различаются также по проектив-
ному покрытию аутохтонных ассектаторов (Cleistogenes squarrosa, Agropyron cristatum, Potentilla
acaulis) и эдификаторов дигрессивных (Artemisia frigida). Однако на протяжении всего периода ис-
следований сохраняется флоро-ценотическое ядро сообществ, обеспечивающее их устойчивость
(25 многолетних видов с высоким постоянством в сообществах).

Структурная организация трехковыльных степей, выраженная в разнообразии видового со-
става и фитоценотической роли видов разных биоморфологических типов и групп, определяет при-
родный потенциал степных экосистем.

Ключевые слова: степные экосистемы, биоморфологические типы, флоро-ценотическое ядро,
климатические параметры
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2011, 2019]. Такие изменения отмечены в степях
трехковыльной формации с доминированием в со-
обществах крупных ковылей (Stipa krylovii Roshev.,
S. sibirica (L.) Lam., S. grandis P. Smirn.), занима-
ющих значительные площади на территории Мон-
голии в пяти ботанико-географических районах: Во-
сточная Монголия, Хангайский, Монголо-Даурский,
Прихинганский и Средняя Халка [Экосистемы…,
1995; Губанов, 1996].

В связи с этим не потеряло актуальности вы-
явление жизненной стратегии отдельных видов, а
также динамики структурной организации степных
сообществ под влиянием изменяющихся климати-
ческих условий. Их структурная организация харак-
теризуется составом и соотношением видов расте-
ний, жизненных форм – биоморфологических групп,
выделенных по корневым системам, и биоморфо-
логических типов – по приспособлениям растений к
вегетативному возобновлению и разрастанию. Ин-
тенсивность и направленность климатогенной флук-
туации сообществ можно установить по соотноше-
нию жизненных форм растений, приспособленных к
определенной амплитуде экологических условий.
В связи с этим, цель работы – выявление струк-
турной организации степей трехковыльной форма-
ции, обеспечивающей сохранение равновесного со-
стояния экосистем при изменении климатических
условий. Задачи работы включают: установление
диапазона изменений климатических характеристик
за годы наблюдений относительно многолетних
средних за тридцатилетний период; выявление со-
четания жизненных форм растений, определяюще-
го структурную организацию степей; установление
диапазона возможных отклонений в структурной
организации, вызванных изменениями климатичес-
ких условий.

Краткая характеристика природных усло-
вий района исследований. Степной стационар рас-
положен в Восточной Монголии, в бассейне сред-
него течения р. Керулен, в десяти километрах к се-

веру от сомона Тумэнцогт (рис. 1). Его рельеф пред-
ставлен пологоволнистой холмисто-увалистой рав-
ниной (абсолютные высоты 800–1100 м) с отдель-
ными сопками, останцами и западинами. Климат
резко континентальный с коротким, теплым летом
(средняя температура июля +20°С), холодной, про-
должительной, практически бесснежной зимой
(средняя температура января –20°С); небольшим
годовым количеством осадков (235–240 мм) с мак-
симумом в летние месяцы; из каждых пяти лет два-
три года – засушливые [Жаргалсайхан, 2018б].

Особенности структурной организации сооб-
ществ, а также разнообразия растительного покро-
ва степей обусловлены географическим положени-
ем территории, относящейся к Восточномонголь-
ской подпровинции Монгольской провинции
ультраконтинентального сектора степей Евразии
[Лавренко, 1970].

Материалы и методы исследования. Климато-
генные изменения, происшедшие за двенадцатилет-
ний период в структурной организации степей трех-
ковыльной формации, исследованы на Степном ста-
ционаре (47°40,6' с. ш., 112°24,5' в. д.) на территории
сомона Тумэнцогт в начале августа 2008, 2010, 2014–
2019 гг. Сделано 59 полных геоботанических описа-
ний растительных сообществ на семи постоянных
и четырех дополнительных пробных площадях, до-
бавленных в ходе наблюдений, каждая площадь раз-
мером в 100 м2. Они расположены на расстоянии
500–1500 м друг от друга по трансекту, проложен-
ному по обширной межсопочной равнине с относи-
тельно однородными экотопическими условиями с
севера, от долины р. Керулен, на юг (см. рис. 1)
[Огуреева и др., 2019].

На основе суммарных значений количества
осадков за май–июль ближайшей метеостанции
Баян-Обо (47°47' с. ш., 112°07' в. д.) [Weather
archive…, 2020] и их отклонений от среднемного-
летнего (1962–1990) значения, принятого за 100%
[WMO…, 2020], по условиям увлажнения годы ис-

Рис. 1. Район исследований. 1–11 – положение пробных площадей геоботанических описаний

Fig. 1. Geographical location of the studied area. 1–11 – sites of geobotanical descriptions
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следования разделены на три группы (засушливые,
средние, влажные). Осадки за август месяц не учи-
тывались, т. к. их основное количество выпадает в
конце месяца и в некоторые годы превышает норму
в два раза, что способствует увеличению числа
одно-двулетних видов, которые в начале месяца
могут отсутствовать в сообществах. Проведено
сравнение условий увлажнения в течение вегетаци-
онного периода, установленного по двум парамет-
рам – суммарному количеству осадков за май–июль
и омбротермическому индексу, характеризующему
отношение количества осадков к температуре воз-
духа выше 0°C, осредненных за определенный пе-
риод [Rivas-Martinez et al., 1999].

Выявленные за период наблюдений на иссле-
дованной территории 93 вида высших сосудистых
растений6, отнесены к шести биоморфологическим
группам, различающимся особенностями корневых
систем: длиннокорневищные, короткокорневищные,
корнеотпрысковые, дерновинные, стержнекорневые
и одно-двулетние [Горшкова, 1966; Борисова, Попо-
ва, 1984].

Динамика структурной организации степей трех-
ковыльной формации в годы с разными климатичес-
кими условиями рассмотрена по изменению роли в
сложении сообществ видов высших сосудистых ра-
стений, отнесенных по Л.Г. Раменскому [1971] к
трем биоморфологическим типам. Типы объединя-
ют жизненные формы, различающиеся приспособле-
ниями к вегетативному возобновлению и разраста-
нию, а также требованиями к условиям увлажнения:
1) вегетативно-подвижные; 2) разрастающиеся
вегетативно-слабоподвижные; 3) вегетативно-
неподвижные и неразрастающиеся.

Из числа видов растений, имеющих постоянство
IV–V классов (>60% встреч в сообществах), вы-
делены доминаты по проективному покрытию. К ним
отнесены виды растений, значения проективного
покрытия которых составили 3% и более при проек-
тивном покрытии сообщества <40%; 5% и более –
при проективном покрытии сообщества 40–50%; 8%
и более – при проективном покрытии сообщества
>50%. Климатогенные смены доминантов охарак-
теризованы по доле доминирования видов в описа-
ниях сообществ, сделанных в годы, различающие-
ся по условиям увлажнения.

Для выявления динамики структурной органи-
зации сообществ в годы с разными условиями ув-
лажнения использовано 25 фитоценотических ха-

рактеристик (количество и проективное покрытие
однолетних и многолетних видов в каждом сообще-
стве, а также видов, входящих в состав трех био-
морфологических типов: вегетативно-подвижные;
разрастающиеся вегетативно-слабоподвижные; ве-
гетативно-неподвижные и неразрастающиеся; об-
щее проективное покрытие сообществ и проектив-
ное покрытие основных доминатов). Достоверность
различий определена на основе дисперсионного ана-
лиза с использованием критерия Краскела–Уолли-
са, применяемого для непараметрических данных.
Все расчеты проведены в Statistica 8.0.

Основные результаты исследования и их об-
суждение. Динамика основных климатических па-
раметров за двенадцатилетний период. Наиболее
важные для растительного покрова климатические
параметры включают температурные условия и ко-
личество выпавших осадков. По данным метео-
станции Баян-Обо установлено, что температурные
условия мая и летних месяцев в период исследова-
ния незначительно отклоняются от средних много-
летних величин, при этом условия увлажнения силь-
но различаются по годам. По количеству осадков,
выпавших с мая по июль – месяцы с максималь-
ным накоплением фитомассы [Жаргалсайхан, 2008],
все годы исследований разделены на три группы,
различающиеся условиями увлажнения – засушли-
вые, средние и влажные (табл. 1).

В группу с засушливыми условиями вошли 2008,
2010 и 2017 гг. Минимальное количество осадков
отмечено в 2017 г. – за три месяца этого года выпа-
ло всего 60,6 мм. Такое небольшое количество осад-
ков не отмечалось за весь период наблюдений: в мае
их выпало в 2,3 раза меньше многолетнего средне-
го, в июне – в 33 раза меньше, в июле – в 1,5 раза
меньше. В результате, доля количества осадков за
эти месяцы от многолетнего среднего составила
только 45,0% (рис. 2). В 2008 и 2010 гг. осадков вы-
пало немного больше, 87,6 и 96,7 мм, соответствен-
но. Также засушливыми были 2005–2007 гг. (в те-
чение года выпадало всего 55–58% осадков от мно-
голетнего среднего), что отразилось в структурной
организации растительного покрова.

Средние условия увлажнения отмечены в те-
чение пяти лет: 2009 г. (115,7 мм), 2011 г. (176,2 мм),
2015 г. (101,6 мм), 2016 г. (143,9 мм) и 2018 г.
(171,3 мм). В эти годы различия в количестве осад-
ков, выпавших в мае–июле, составили 74,6 мм. По
характеру их распределения в отдельные месяцы

Т а б л и ц а  1 
Распределение сезонных осадков (май–июль) по годам 

Количество осадков 
в мае–июле, мм 

Отклонение количества осадков в мае–июле  
от среднемноголетнего за период 1962–1990 гг., % 

Условия 
увлажнения Годы 

<100 <70 Засушливые 2008, 2010, 2017 
100–190 70–130 Средние 2009, 2011, 2015, 2016, 2018 

>190 >130 Влажные 2012, 2013, 2014, 2019 

6 Латинские названия видов растений приведены по интернет-ресурсу [Плантариум, 2020].
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выделены 2011, 2015, 2016 и 2018 гг. – с минималь-
ным количеством осадков в мае, и бóльшим – в
июле. В 2009 г. максимальное количество осадков
выпало в июне, и минимальное – в мае.

В группу с влажными условиями вошли четыре
года: 2012 (227,2 мм), 2013 (194,8 мм), 2014
(208,4 мм) и 2019 (220,5 мм) (см. табл. 1). Ампли-
туда значений выпавших осадков в разные годы в
мае–июле составила 32,4 мм. Среднее их количе-
ство достигло 150,2% от среднемноголетней нормы.
По характеру среднемесячного распределения
выделены 2012 и 2014 гг. – с максимальным ко-
личеством осадков в июне, и минимальным – в
мае (в 2012 г. выпало всего 6 мм). Два года – 2013
и 2019 – отличаются более-менее равномерным
распределением осадков в мае и июне и значитель-
ным их увеличением в июле. Так, в июле 2019 г.
выпало максимальное количество осадков за весь
период исследования – 148,2 мм.

Различия в увлажнении вегетационного перио-
да маркируются также биоклиматическими индек-
сами, полученными на основе соотношения тепла и
влаги. Один из наиболее информативных индексов
применительно к изучению связей между раститель-
ностью и климатом – омбротермический – харак-
теризуется отношением показателей осадков к тем-
пературе воздуха выше 0°C, осредненных за опре-
деленный период [Rivas-Martinez et al., 1999]. Летний
и майско-летний омбротермические индексы име-
ют максимальные значения (154 и 189, соответ-
ственно) в годы с повышенным увлажнением теп-
лого периода года (см. табл. 1), превышающие
средние многолетние в 1,5 раза и более. В годы с
небольшим количеством осадков значения индек-
сов изменяются в широких пределах. В 2010 и
2017 гг. они ниже средних многолетних за счет вы-

соких температур в первую половину вегетационно-
го периода, превышающих среднемноголетние зна-
чения температуры воздуха на 1–3°C. Засушливый
2008 г. характеризуется повышенными значениями
омбротермических индексов (133, 179) за счет от-
носительно низкой теплообеспеченности.

Структурная организация степных сооб-
ществ стационара. Каждое сообщество харак-
теризуется определенным сочетанием видов рас-
тений и их жизненных форм [Раменский, 1971]. За
двенадцатилетний период наблюдений в степях трех-
ковыльной формации выявлено 93 вида высших со-
судистых растений, из них основная доля (82%) при-
ходится на многолетние виды, а 18% – на одно-дву-
летние. Виды растений отнесены по особенностям
их корневых систем [Горшкова, 1966; Борисова,
Попова, 1984] к шести биоморфологическим груп-
пам, в которые входят 16 подгрупп. За период ис-
следований во всех сообществах наиболее много-
численными были три биоморфологические группы
видов растений: стержнекорневые (30 видов), корот-
кокорневищные (18) и одно-двулетние (17) (табл. 2).
Для сравнения, в восстанавливающихся в течение
50 лет аналогичных степях, расположенных в Мон-
голо-Даурском ботанико-географическом районе,
также преобладают стержнекорневые растения (28
видов), число которых последовательно снижается
на II, III, IV и V ступенях ряда пастбищной дигрес-
сии: 21, 14, 12 и 9 видов, соответственно [Микляева,
2007].

Распределение видов растений шести биомор-
фологических групп (см. табл. 2) по биоморфологи-
ческим типам – жизненным формам с характерным
приспособлением к вегетативному возобновлению
и разрастанию, согласно Л.Г. Раменскому [1971],
показало, что в течение двенадцатилетнего перио-

Рис. 2. Динамика количества осадков, выпавших в мае–июле, по данным метеостанции Баян-Обо.Условные обозначения: 1 – май;
                                                                                          2 – июнь; 3 – июль

Fig. 2. The dynamics of precipitation in May-July according to the Bayan-Ovoo weather station data: 1 – in May; 2 – in June; 3 – in July
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да в сообществах количественно преобладали виды
растений двух типов: вегетативно-неподвижные и
неразрастающиеся (стержнекорневые; малолет-
ние – одно-двулетние) – 47 видов; разрастающиеся
вегетативно-слабоподвижные (дерновинные; корот-
кокорневищные) – 27 видов. Значительно меньшим
числом видов (19) представлен тип вегетативно-
подвижные (длиннокорневищные; корнеотпрыско-
вые) растения.

Такое распределение видов растений в целом
характерно для степных сообществ [Горшкова, 1966]
и наиболее ярко проявляется в биоморфологичес-
кой структуре флоро-ценотического ядра, обеспечи-
вающего устойчивость сообществ при изменении
природных условий. Флоро-ценотическое ядро вклю-
чает 25 многолетних видов растений, имеющих в
сообществах высокое постоянство (IV–V классы,
встречающихся более чем в 60% описаний) в тече-
ние всего периода исследований. Распределение
видов растений флоро-ценотического ядра по био-
морфологическим типам выявило, что большая
часть (52%) относится к биоморфологическому типу
разрастающиеся вегетативно-слабоподвижные
(дерновинные; короткокорневищные); 32% – к типу
вегетативно-подвижные (длиннокорневищные;
корнеотпрысковые) и 16% – к типу вегетативно-
неподвижные и неразрастающиеся (стержнекор-
невые). Наиболее полно, по Л.Г. Раменскому [1971],
растения используют площадь в тех сообществах,
основу которых составляют вегетативно-слабопо-

движные плотно- и рыхлодерновинные растения,
промежутки между которыми занимают вегетатив-
но-подвижные виды (корневищные; корнеотпрыско-
вые). На этом основании мы можем отнести иссле-
дуемые сообщества трехковыльной формации к до-
статочно полно использующим территорию.

Биоморфологическая структура степных сооб-
ществ в годы, различающиеся условиями увлажне-
ния. За период наблюдений выявлено небольшое
изменение видового богатства степей и числа ви-
дов растений разных биоморфологических типов,
формирующих его в годы с разными условиями
увлажнения: в засушливые и влажные годы количе-
ственные показатели более низкие, чем в средние
по увлажнению (табл. 3). Это согласуется с резуль-
татами изучения динамики фитомассы сообществ
трехковыльной, пижмовой (Filifolium sibiricum
(L.) Kitam.) и леймусовой (Leymus chinensis (Trin.)
Tzvelev) формаций, полученными ранее на стацио-
наре Тумэнцогт [Жаргалсайхан, 2018а]. Выявлено,
что за двадцатипятилетний период (1981–2006) за-
сушливым годам в 80% случаев в равных долях
предшествовали влажные и средние по увлажнению
годы, в 20% – засушливые; годам со средними ус-
ловиями увлажнения – в 60% случаев влажные и
в 40% засушливые; годам с повышенным увлажне-
нием – в 67% случаев средние и в 33% засушливые
годы. Установлена однонаправленная тенденция
динамики фитомассы в сообществах в разные по
влагообеспеченности годы. Так, в трехковыльной

Т а б л и ц а  2 
Биоморфологические группы видов растений 

№ п/п Биоморфологические группы и подгруппы Примеры видов Число видов 
Дерновинные 9 

Плотнодерновинные крупные злаки Stipa grandis P. Smirn. 3 
Рыхлодерновинные крупные злаки Stipa sibirica (L.) Lam. 2 
Мелкодерновинные злаки Cleistogenes squarrosa (Trin.) Keng. 3 

1 

Мелкодерновинное разнотравье Iris tenuifolia Pall. 1 
Стержнекорневые 30 

Полукустарнички Kochia prostrata (L.) Schrad. 3 2 
Многолетние травы Potentilla сonferta Bunge 27 

Короткокорневищные 18 
Полукустарнички Lespedeza juncea (L. fil.) Pers. 1 3 
Многолетние травы/из них луковичные Veronica incana L./Allium anisopodium Ledeb. 17/7 

Длиннокорневищные 11 
Кустарники Caragana microphylla Lam. 2 
Кустарнички Ephedra sinica Stapf. 1 

4 

Многолетние травы Leymus chinensis (Trin.) Tzvel. 8 
Корнеотпрысковые 8 

Полукустарнички Artemisia frigida Willd. 2 5 
Многолетние травы Haplophyllum dauricum (L.) G. Don fil. 6 

Одно-двулетние 17 
Однолетние Axyris amarantoides L. 10 
Одно-двулетние Artemisia scoparia Waldst. et Kit. 3 

6 

Двулетние Erodium stephanianum Willd. 4 
Всего 16 93 
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формации в разнотравно-крупноковыльном сообще-
стве минимальная величина сухой массы в засуш-
ливые годы составляет 2,6 ц/га в мае и 10,1 ц/га в
конце июля, во влажные годы увеличивается  до
2,7 ц/га и 12,5 ц/га и достигает максимума в сред-
ние по увлажнению годы – 2,9 ц/га и 13,6 ц/га, соот-
ветственно. Виды растений биоморфологического
типа вегетативно-подвижные (длиннокорневищ-
ные; корнеотпрысковые) практически не реагируют
на изменение количества осадков. Довольно устой-
чивы к изменению условий увлажнения растения
биоморфологического типа разрастающиеся веге-
тативно-слабоподвижные (дерновинные; корот-
кокорневищные), количество которых варьирует не-
значительно. Максимальный диапазон изменения
числа видов в зависимости от условий увлажнения
установлен в типе вегетативно-неподвижные и
неразрастающиеся (стержнекорневые; малолет-
ние – одно-двулетние). В засушливых условиях чис-
ло многолетников снижается, увеличиваясь в годы
с влажными и средними условиями. Как отмеча-
лось выше, в засушливых условиях некоторые из
многолетних видов развивают угнетенные мало-
заметные наземные органы или переходят в состо-
яние покоя,  например виды луков  (Allium
anisopodium, A. senescens и др.). Большее число
одно-двулетних видов встречается в сообществах
в средние по увлажнению годы. Их доля в составе
типа вегетативно-неподвижные и неразраста-
ющиеся мало изменяется в годы с разной обеспе-
ченностью осадками: несколько увеличиваясь в за-
сушливых и средних условиях (38 и 36%) и снижа-
ясь до 32% во влажных.

Таким образом, выявлено, что годы со средни-
ми условиями увлажнения наиболее благоприятны
для развития степных растений: в сообществах от-
мечается большое число видов всех биоморфоло-
гических типов. В годы с влажными и засушливы-
ми условиями эти параметры несколько снижают-
ся. Бóльшие отклонения, на 16%, отмечены у
растений типа разрастающиеся вегетативно-сла-
боподвижные в годы с засушливыми условиями, а
также у растений типа вегетативно-неподвижные и
неразрастающиеся в годы с влажными условиями
(на 14%).

Изменение состава доминантов и видовой на-
сыщенности сообществ под влиянием климати-
ческих условий. К доминантам отнесено 16 видов
растений, имеющих постоянство IV–V классов, про-
ективное покрытие которых составляет 3% и более
при проективном покрытии сообщества <40%; 5%
и более – при проективном покрытии сообщества
40–50%; 8% и более – при проективном покрытии
сообщества >50%, из них 15 видов многолетних и
один вид однолетний (табл. 4). Распределение до-
минантов по биоморфологическим типам соответ-
ствует результатам, полученным для всего флорис-
тического состава изученных степей: большая
часть (восемь видов) относится к типу разраста-
ющиеся вегетативно-слабоподвижные,  три
вида – к типу вегетативно-неподвижные и не-
разрастающиеся и пять видов – к вегетативно-
подвижным.

Доминанты по роли в формировании фитоцено-
тической среды, согласно В.Н. Сукачеву [1975],
могут быть отнесены к эдификаторам аутохтонным,
ассектаторам аутохтонным или к эдификаторам
дигрессивным.

К эдификаторам аутохтонным в составе ковыль-
ных степей отнесены три плотнодерновинных зла-
ка, образующих коренные или слабо нарушенные
сообщества: Stipa grandis, S. krylovii, S. sibirica.
Правильность отнесения сообществ к трехковыль-
ной формации подтверждается значительной час-
тотой их доминирования, которая увеличивается у
первых двух видов в засушливых, а у последнего –
в средних условиях увлажнения.

Ассектаторы аутохтонные количественно пре-
обладают в рассмотренных сообществах – семь
видов. В ненарушенных или слабо нарушенных со-
обществах они чаще выступают в качестве содо-
минантов. В эту группу входят три вида мелкодер-
новинных растений – Cleistogenes squarrosa,
Agropyron cristatum и Allium senescens, частота
доминирования которых увеличивается в годы с
влажными условиями. Из двух видов стержнекор-
невых растений средние условия увлажнения пред-
почитает Artemisia commutata, а полукустарничек
Kochia prostrata – засушливые. Короткокорневищ-
ные Potentilla acaulis и Serratula centauroides чаще

Т а б л и ц а  3 
Число видов растений биоморфологических типов, формирующих видовое богатство степей в годы с разными 

условиями увлажнения 

Условия увлажнения Биоморфологические типы Засушливые Средние Влажные 
Вегетативно-подвижные (длиннокорневищные; корнеотпрысковые) 17 17 18 
Разрастающиеся вегетативно-слабоподвижные (дерновинные; 
короткокорневищные) 

22 26 23 

Вегетативно-неподвижные и неразрастающиеся, 
из них:  
стержнекорневые 
малолетние – одно-двулетние 

39 
 

24 
15 

44 
 

28 
16 

38 
 

26 
12 

Видовое богатство степей 78 87 79 
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доминируют в средние по увлажнению годы. Доста-
точно высокая частота доминирования Cleistogenes
squarrosa и Potentilla acaulis во все годы связана
с их устойчивостью к выпасу скота, поголовье ко-
торого увеличилось в сомоне – с 53,3 тыс. голов в
2008 г. до 141,2 тыс. в 2018 г.

Эдификаторы дигрессивные оказывают боль-
шое влияние на создание фитоценотической среды
в сообществах, нарушенных выпасом скота, или
антропогенной деятельностью и незначительное –
в ненарушенных или слабо нарушенных. К ним от-
несены четыре вида длиннокорневищных расте-
ний, например Aconogonon divaricatum, который
выделяется из этой группы большей частотой до-
минирования, особенно в засушливых условиях.
Caragana microphylla, Leymus chinensis и Carex
duriuscula увеличивают частоту доминирования при
средних условиях увлажнения. Корнеотпрысковый
вид Artemisia frigida хорошо адаптирован к изме-
нению условий увлажнения. Его высокая частота
доминирования во все годы также может служить
показателем усиления пастбищной нагрузки. Не-
большая частота доминирования характерна для
однолетника Chenopodium aristatum, увеличиваю-
щего свою роль в сообществах при средних услови-
ях увлажнения.

Видовая насыщенность сообществ трехковыль-
ной формации достаточно высокая – на пробной пло-
щади в 100 м2 встречается 35–37 видов. В аналогич-
ных степях Бурятии средняя видовая насыщенность
значительно меньшая – 25 видов [Бурятия…, 1997].

Выявлено незначительное изменение величины
общего проективного покрытия сообществ, соответ-
ствующее количеству выпавших осадков. В годы с

засушливыми условиями увлажнения оно в среднем
составляет 45%, со средними – 49%, а с влажны-
ми – возрастает до 54% за счет увеличения доли
проективного покрытия многолетних видов.

Проведенный статистический анализ показал,
что сообщества в годы с разными условиями ув-
лажнения статистически значимо различаются про-
ективным покрытием многолетних видов (Н = 11,63,
df = 2, p = 0,003), а также видов-доминантов из групп
ассектаторы аутохтонные – Cleistogenes squarrosa
(Н = 7,39, df = 2, p = 0,025), Agropyron cristatum
(Н = 9,02, df  = 2, p  = 0,011), Potentilla acaulis (Н = 7,48,
df = 2, p = 0,024) и эдификаторы дигрессивные –
Artemisia frigida (Н = 16,68, df = 2, p = 0,000). Их
реакция на изменение условий увлажнения различа-
ется: проективные покрытия у Potentilla acaulis
и Artemisia frigida в засушливые годы статистичес-
ки значимо ниже, чем во влажные и средние,
у Cleistogenes squarrosa – выше во влажные годы,
у Agropyron cristatum снижается в средние по ув-
лажнению годы. Аутохтонные эдификаторы из типа
разрастающиеся вегетативно-слабоподвижные
(три вида ковылей) практически не реагируют на
изменение количества выпавших осадков.

Таким образом, выявлено, что колебания вели-
чины выпавших осадков влияют на проективные
покрытия основных доминантов и, соответственно,
на накопление фитомассы и ее энергетическую цен-
ность, что необходимо учитывать при расчете кор-
мовой емкости пастбищ.

Выводы:
– в проведенном исследовании структурная

организация степных сообществ трехковыльной фор-
мации (Stipa grandis, S. krylovii, S. sibirica) рас-

Т а б л и ц а  4 
Частота доминирования видов растений в сообществах трехковыльной формации, % 

Условия увлажнения 
Доминанты Фитоценоти-

ческие типы 

Биоморфоло-
гические  
группы 

Постоянство, 
% Влажные 

(N = 18) 
Средние 
(N = 25) 

Засушливые 
(N = 16) 

Тип разрастающиеся вегетативно-слабоподвижные 
Stipa grandis P. Smirn. Эа П-д 98,3 38,9 68,0 75,0 
Stipa krylovii Roshev. Эа П-д 91,5 22,2 32,0 37,5 
Stipa sibirica (L.) Lam. Эа П-д 100 22,2 44,0 12,5 
Serratula centauroides L. Аа К-к 100 5,6 28,0 18,8 
Cleistogenes squarrosa (Trin.) Keng. Аа М-д 98,3 50,0 36,0 18,8 
Agropyron cristatum (L.) Beauv. Аа М-д 93,2 11,1 – – 
Potentilla acaulis L. Аа К-к 89,8 27,8 48,0 18,8 
Allium senescens L.  Аа М-д 76,3 5,6 – – 

Тип вегетативно-неподвижные и неразрастающиеся 
Kochia prostrata (L.) Schrad.  Аа С-к 79,7 – – 12,5 
Artemisia commutata Bess. Аа С-к 69,5 11,1 16,0 12,5 
Chenopodium aristatum L. Эд О-д 69,5 – 4,0 – 

Тип вегетативно-подвижные 
Caragana microphylla Lam. Эд Д-к 100 5,6 20,0 6,3 
Leymus chinensis (Trin.) Tzvel. Эд Д-к 100 16,7 36,0 12,5 
Artemisia frigida Willd. Эд К-от 100 77,8 68,0 43,8 
Aconogonon divaricatum (L.) Nakai ex Mori Эд Д-к 88,1 16,7 32,0 43,8 
Carex duriuscula C.A. Mey. Эд Д-к 76,3 5,6 8,0 – 

Примечание: Эа – эдификаторы аутохтонные; Аа – ассектаторы аутохтонные; Эд – эдификаторы дигрессивные; 
П-д – плотнодерновинные; М-д – мелкодерновинные; К-к – короткокорневищные; С-к – стержнекорневые; Д-к – длиннокорневищные; 
К-от – корнеотпрысковые; О-д – одно-двулетние; N – количество описаний. 
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смотрена в качестве критерия равновесного состо-
яния экосистем при изменении климатических ус-
ловий. Ее определяют соотношение жизненных
форм – биоморфологических типов растений, вы-
деленных по приспособлениям к вегетативному
возобновлению и разрастанию (вегетативно-
подвижные; разрастающиеся вегетативно-
слабоподвижные; вегетативно-неподвижные и
неразрастающиеся), и биоморфологических
групп – по строению корневой системы (дерновин-
ные, стержнекорневые, корневищные, корнеот-
прысковые, одно-двулетние), состав доминантов
и видовая насыщенность сообществ;

– установлены диапазоны изменения биокли-
матических показателей в годы наблюдений в
сравнении со средними многолетними значениями
(1962–1990), принятыми за 100%. По количеству
осадков, выпавших в мае–июле (месяцы макси-
мального накопления фитомассы), годы исследо-
ваний разделены на засушливые (<100 мм, <70%),
средние (100–190 мм, 71–130%), влажные
(>190 мм, >130%). Доля осадков, выпавших за этот
период, за 12 лет исследований варьировала от
среднемноголетнего количества в довольно боль-
шом диапазоне – от 42,9% (засушливые годы)
до 160,5% (влажные годы). Значения омбротерми-
ческого индекса за этот период изменяются от 150,8
(максимальное, влажные годы) до 33,5 (засушли-
вые годы);

– выявлены устойчивые сочетания жизненных
форм растений и отклонения в структурной органи-
зации сообществ. Установлено, что в состав флоро-
ценотического ядра входит 25 многолетних видов с
постоянством IV–V классов. Распределение 93 ви-
дов высших сосудистых растений по биоморфоло-
гическим типам в годы, различающиеся по усло-
виям увлажнения, показало, что их доля во флоро-
ценотическом ядре полнее отражает адаптацию
сообществ к динамике климатических условий, чем
весь видовой состав;

– выявлена реакция видов растений в отдель-
ных сообществах в разные годы: более устойчивы
к изменению условий увлажнения виды растений
типа вегетативно-подвижные (длиннокорневищ-
ные; корнеотпрысковые), их число не превышает 17–
18. Растения других биоморфологических типов
более зависимы от количества выпавших осадков.
Тип разрастающиеся вегетативно-слабоподвиж-
ные (дерновинные; короткокорневищные) в засуш-
ливый период представлен в сообществах 22 вида-
ми, во влажный период – 23, а в средний период –

26 видами. Тип вегетативно-неподвижные и не-
разрастающиеся (стержнекорневые; малолетние –
одно-двулетние) представлен от 38 видов во влажные
годы до 44 в средние. Разнонаправленны реакции на
изменение условий увлажнения у многолетников и
однолетников. Большее число одно-двулетних видов
встречается в сообществах в средние по увлажне-
нию годы, их доля в составе типа вегетативно-
неподвижные и неразрастающиеся мало изменя-
ется в годы с разной обеспеченностью осадками, она
несколько увеличивается в засушливые и средние
сезоны (38 и 36%) и снижается во влажные (32%);

– применение дисперсионного анализа (крите-
рий Краскела–Уоллиса) выявило довольно значимые
различия сообществ в годы с разными условиями
увлажнения по проективному покрытию многолет-
них видов (Н = 11,63, df = 2, p = 0,003) и проективно-
му покрытию доминантов – ассектаторов аутохтон-
ных Cleistogenes squarrosa, Agropyron cristatum,
Potentilla acaulis (Н = 7,39–9,02, df = 2, p = 0,011–0,025)
и эдификаторов дигрессивных Artemisia frigida
(Н = 16,68, df = 2, p = 0,000).

В целом видовая насыщенность и структура со-
обществ трехковыльной формации, развивающихся
в Восточной Монголии в условиях резко континен-
тального климата, подвержены незначительной кли-
матогенной флуктуации, вызванной преимуществен-
но динамикой условий увлажнения в вегетационный
период, что служит показателем устойчивости степ-
ных сообществ к изменению климатических пара-
метров. Однако, оптимальными для сообществ трех-
ковыльных степей являются средние по увлажнению
годы, в которые отмечено увеличение видового бо-
гатства и видовой насыщенности;

– структурная организация трехковыльных сте-
пей, выраженная в разнообразии видового состава
и фитоценотической роли видов разных биоморфо-
логических типов и групп, определяет природный по-
тенциал степных экосистем. Изменение соотноше-
ния и фитоценотической роли видов растений раз-
ных биоморфологических групп и типов может
привести к изменениям величины продукции и ка-
чества кормов на пастбищах под влиянием динами-
ки биоклиматических показателей, что необходимо
учитывать для проведения контроля за количеством
выпасаемого скота. Долгосрочный прогноз клима-
тических изменений может послужить определен-
ным критерием при оценке состояния и мониторин-
ге степей трехковыльной формации и в целом вос-
точномонгольских степей, составляющих основу
кормовой базы животноводства.
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I.M. Miklyaeva1, T.Yu. Karimova2, M.V. Bocharnikov 3,
G.N. Ogureeva4, L. Jargalsaikhan5

DYNAMICS  OF  THE  STRUCTURAL  ORGANIZATION
OF  STEPPE  COMMUNITIES  IN  EASTERN  MONGOLIA  UNDER

CHANGING  CLIMATIC  PARAMETERS

The investigation of the Eastern Mongolia steppes of three-feather formation (Stipa grandis, S. krylovii,
S. sibirica) was carried out in 2008–2019 on 11 test plots of 100 m2 each, located along a transect within
the intermountain plain south of the Kerulen River valley. The structural organization of steppe communities
is considered as a criterion for the sustainability of ecosystems under changing climatic conditions. It is
determined by the ratio of life forms, i. e. biomorphological types of plants, identified by the adaptations
to vegetative growth (vegetative mobile; growing vegetative weakly mobile; vegetative immobile and non-
growing), and the biomorphological groups (turf, root, rhizome, root proliferous, annual-biennial), as well

1 Lomonosov Moscow State University, Faculty of Geography, Department of Biogeography, Associate Professor, PhD in Geography;
e-mail: inessa-miklyaeva@yandex.ru

2A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the Russian Academy of Sciences, Senior Scientific Researcher, PhD in Geography;
e-mail: katayur@gmail.com

3 Lomonosov Moscow State University, Faculty of Geography, Department of Biogeography, Senior Scienti fic Researcher, PhD in
Geography; e-mail: maxim-msu-bg@mail.ru

4 Lomonosov Moscow State University, Faculty of Geography, Department of Biogeography, Professor, D.Sc. in Geography; e-mail:
ogur2@mail.ru

5 Institute of Botany of the Mongolian Academy of Sciences, Senior Scientific Researcher, PhD in Biology; e-mail: l_jaga_cj@mail.ru



138 ВЕСТНИК  МОСКОВСКОГО  УНИВЕРСИТЕТА. СЕРИЯ 5. ГЕОГРАФИЯ. 2021. № 4

as the composition of dominants and the species richness of communities. Deviance of bioclimatic indicators
from the long-term average values (1962–1990) was determined for the period of observation. Combinations
of the life forms of plants and changes in the structural organization of communities were revealed. The
structure of communities was statistically verified between different years (ANOVA, Kruskal-Wallis test).

According to the change in moisture conditions (May-July precipitation, i.e. months with the
maximum accumulation of phytomass) and the deviation from the long-term average values (100%), the
observation years were classified into three groups: arid (<100 mm, <70%); medium (100–190 mm, 70–
130%); and wet (>190 mm, >130%). Years with increased moisture are characterized by maximum values
of summer and May-summer ombrothermic index; while in the years with poor moisture and relatively low
thermic conditions the values are minimal.

In the years with medium moisture conditions, the species richness was particularly high and the
species of all biomorphological types were present. This is the most favorable situation for the development
of steppe communities. The species diversity of growing vegetative weakly mobile species decreases in the
years with dry conditions, while that of vegetative immobile and non-growing species decreases in the
years with wet conditions. The years with different moisture conditions also significantly differ in the
projective cover of autochthonous assectors (Cleistogenes squarrosa, Agropyron cristatum, Potentilla
acaulis) and digressive edifiers (Artemisia frigida). However, the floristic-coenotic core of communities,
which ensures their stability, is preserved throughout the entire period of research; it includes 25 perennial
species with high constancy in communities.

The structural organization of three-feather formation steppes is reflected in species diversity and
phytocoenotic role of particular biomorphological groups of species, and determines the natural potential
of steppe ecosystems.

Key words: steppe ecosystems, biomorphological plant types, Floro-cenotic core, climatic parameters
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