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В В Е Д Е Н И Е 

Все увеличивающееся воздействие человека на природные биогео
ценозы ставит перед исследователями актуальную задачу скорейшего 
изучения их состава, структуры, механизмов функционирования и 
устойчивости. В настоящее время даже ранее труднодоступные высоко
горные сообщества вовлекаются в интенсивную хозяйственную дея
тельность и быстро изменяются под влиянием неумеренного выпаса, 
прокладки дорог, усилившейся рекреационной нагрузки. В силу 
ряда обстоятельств (меньшая доступность, большая пестрота био-
геоценотического покрова) эти сообщества изучены значительно 
хуже своих равнинных аналогов. 

Настоящая работа посвящена изучению альпийских лишайниковых 
пустошей — типичных геохимически автономных биогеоценозов 
альпийского пояса Кавказа. Эти сообщества широко распростра
нены и в других гумидных высокогорьях Евразии, занимают зна
чительные площади в нашей стране, но ранее стационарно не 
изучались. Цель настоящего исследования — охарактеризовать основ
ные биокомпоненты альпийских пустошей в их взаимосвязи друг 
с другом и со средой обитания. По нашему мнению, биогеоце-
нологические исследования имеют большое значение не только для 
выявления общих закономерностей структуры и функционирования 
сообществ, но и для более глубокого познания роли отдельных 
компонентов, возможного лишь в условиях изучения всего комплекса 
биотических и абиотических факторов в условиях стационаров. 

В связи с весьма ограниченным объемом книги отдельные 
разделы в ней представлены несколько конспективно. Итоги наших 
исследований, которые были опубликованы ранее (Состав и структура..., 
1986), в настоящей работе для полноты изложения мы сочли це
лесообразным дать в форме основных выводов из этих исследова
ний. Последнее относится к характеристике микроклимата, некоторых 
черт состава и структуры фитоценозов, почвенных микромицетов и 
мелких млекопитающих. 

Работа выполнена коллективом авторов в составе Комплексной 
межфакультетской экспедиции МГУ по изучению биологической про
дуктивности важнейших природных зон СССР. Большую помощь в 
сборе и обработке полевого материала нам оказали многие участники 
экспедиции, особенно А С . Кондрашов, А.В. Егоров, Т.Я. Абаимова, 
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Е.Н. Каверина, Г.Е. Левицкая, А.В. Сеннов, М.В. Работнова, кото
рым авторы выражают свою искреннюю признательность. Проведение 
исследований осуществлялось на основании договора о научном сотруд
ничестве между Московским университетом и Тебердинским гос
заповедником и было бы невозможным без постоянной помощи со 
стороны директора Тебердинского заповедника Д.С. Салпагарова и 
всех его сотрудников, которым мы выражаем глубокую благодарность. 
Мы искренне признательны за постоянное внимание и содействие 
в работе профессорам Т.А. Работнову и В.Н. Павлову, чьими со
ветами и консультациями мы неоднократно пользовались. 



Л И Ш А Й Н И К О В Ы Е П У С Т О Ш И 
В С И С Т Е М Е В Ы С О К О Г О Р Н Ы Х С О О Б Щ Е С Т В 

Под пустошами мы вслед за Е.В. Шифферс (1953, 1960) понимаем 
сообщества с доминированием нетравянистых психрофитов — лишай
ников,1 мхов и кустарничков. Обобщая результаты изучения структуры 
фитомассы и продуктивности тундровых и высокогорных сообществ 
по международной биологической программе, Ф.Е. Виелголаски 
(1973) предложил классификацию типов растительности на основа
нии соотношения биомассы разных групп растений. По его схеме 
к пустошам следует относить все сообщества, где при незначи
тельном участии мхов, доля лишайников в биомассе составляет 
более 10%. 

На основании флористической классификации альпийских сообществ 
северо-западного Кавказа, проведенной по методике Браун-Бланке, 
исследуемые нами пустоши отнесены к ассоциации Pediculari 
chroorrhynchae—Eritrichietum caucasicum, субасс. — P.c.E.c. oxytropi-
detosum kubanensis Minaeva 1987 (Онипченко, Работнова, Ми
наева — личное сообщение). 

Пустоши занимают положительные элементы мезорельефа, обычно 
обдуваемые малоснежные склоны и гребни. Снежный покров — один 
из основных факторов, определяющих структуру растительного 
покрова высокогорий (Вальтер, 1975; Bliss, 1971; и др.). От его 
мощности зависят сроки снеготаяния, глубина промерзания почвы, 
водный режим сообщества и другие характеристики. Проведенные 
нами наблюдения в одном из цирков на хребте Малая Хатипара в 
зимнее и весеннее время позволили провести ординацию раститель
ных сообществ по градиенту глубины снежного покрова (рис. 1). Из 
сомкнутых сообществ альпийского пояса пустоши занимают самые 
малоснежные местообитания. 

Альпийские пустоши и их производные широко распространены на 
Кавказе. Мы наблюдали широкое распространение этих сообществ 
в ущельях Муху, Назлыкол, Ариучат, Горалыкол, Азгек, Хатипара 
и др. Под влиянием интенсивного выпаса участие лишайников 
снижается, и пустоши формально могут быть отнесены к мелко-
осоково-овсяницевым лугам, которые очень широко распространены 
в альпийском поясе Большого и Малого Кавказа (Гроссгейм, 
1948; Тумаджанов, 1980). 

Лишайниковые пустоши наиболее характерны для высот 2500— 
2800 м (на северо-западном Кавказе), однако, они могут по холодным 
долинам спускаться до 2000 м и подниматься по пологим 
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Р и с . I. Ординация типов растительности альпийского пояса хребта Малая Хатипара 
по глубине снежного покрова 

гребням выше 3000 м. При снижении высоты обычно улучшается 
температурный режим почвы, интенсифицируется биологический круго
ворот и лишайниковые пустоши сменяются пестрокостровыми субаль
пийскими лугами, имеющими с первыми большое флористическое 
сходство. С подъемом вверх лишайниковые пустоши сменяются 
несомкнутыми осыпными группировками растений. Альпийские пу
стоши представляют собой первые (при движении из субниваль-
ного пояса вниз) сомкнутые геохимически автономные сообщества 
высокогорий Большого Кавказа. Аналогичные по структуре, экологии 
и сходные по флористическому составу с кавказскими лишайнико
выми пустошами сообщества широко распространены в гумидных 
высокогорьях, но, видимо, отсутствуют в аридных (Агаханянц, 
1981). Горные лишайниковые тундры Хибин, Урала и гор Восточ
ной Сибири имеют весьма сходный состав и структуру с пусто
шами Кавказа. Так, например, даже в сравнении с флорой высо
когорий Кузнецкого Алатау (Седельников, 1979) обнаруживается 
20% общих видов сосудистых растений, которые составляют на 
исследуемом участке около 40% надземной фитомассы (и, конечно, 
почти все общие виды лишайников). К.В. Станюкович (1960) указы
вает на принадлежность кавказских лишайниковых пустошей к 
типу растительности лишайниковые тундры. С другой стороны, нельзя 
не отметить большое эколого-физиономическое сходство цетрариевых 
пустошей и их производных — мелкоосоковых лугов — с климаксо-
выми сообществами Альп, относящимися к порядку Caricetalia curvu-
lae Вг.-В1. (Хадач, 1979; Нахуцришвили, Чернуска, Зебер, 1982), 
что подтвердилось и некоторыми нашими наблюдениями. 

На основании маршрутного изучения основных вариантов альпий
ских пустошей на территории Тебердинского заповедника в 1977 г. 
нами была выбрана пробная площадь для стационарных исследова
ний, которая располагается в верховьях р. Теберды (приток Кубани) 
на северо-восточном отроге хребта Малая Хатипара (водораздел 
ущелий Малая Хатипара и Алюлюкулак) . Географические координаты 
около 43°28' с.ш. и 41°37' в.д. Пробная площадь представляет 
собой участок гребня и склон цирка на абсолютных высотах 
2750—2780 м. 
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Работы проводились на двух довольно контрастных вариантах 
лишайниковых пустошей. Один из них располагается вблизи пологого 
(уклон 5°) гребня юго-западной экспозиции (верхний, или гребневой 
участок) и характеризуется наиболее мощно развитым лишайниковым 
покровом, другой располагается на более крутом (15—17°) южном 
склоне, где лишайниковый покров развит слабее, более значимо 
участие травянистых растений (нижний, или склоновый участок). 
Перепад высот между участками — 15 м, расстояние на местности — 
около 60 м. Каменистость (покрытие поверхности почвы камнями) 
на обоих участках не превышает 0,5%. Выбранные пробные площадки 
охватывают большую часть диапазона природного варьирования 
лишайниковых пустошей, поэтому полученные нами результаты могут 
быть использованы для характеристики этих сообществ на больших 
территориях. 

К Л И М А Т 

Климат альпийского пояса хребта Малая Хатипара характеризуется 
низкими температурами (среднегодовая — 1,2°) и большим коли
чеством осадков (за год около 1400 мм), что позволяет отнести 
его к горному климату умеренной зоны, к типу X(VI) по Г. Вальтеру 
и др. (Walter et al., 1975). На рис. 2 представлена климадиаграмма 
метеопункта Тебердинского заповедника "Луг-5", расположенного в 
1 км от стационарного участка на такой же абсолютной высоте, 
где данные по температуре в летние месяцы (июнь — сентябрь) 
рассчитаны как средние из прямых наблюдений, проводившихся 
сотрудниками Тебердинского заповедника в течение 16 лет (сплошная 
линия), а для остальных месяцев вычислены на основании данных 
метеостанции "Теберда" (Справочник по климату СССР, 1966) с 
учетом высотного градиента. 

Для климата исследуемых альпийских пустошей характерны высокая 
относительная влажность воздуха (летом в среднем 79%), большая 
облачность, задерживающая около 50% солнечной радиации, сильные 
ветры (средняя скорость 1,7—1,9 м/с , часто более 9 м/с). Кругло
суточные наблюдения за изменением основных климатических парамет
ров, проведенные нами в течение вегетационного периода 1981 г. 
(среднего по метеоусловиям), позволили выявить особенности их 
суточной динамики. Непрерывное возрастание облачности от 6 до 
16—18 ч приводит к сдвигу радиационного и температурного макси
мумов на предполуденные часы (11 —12 ч московского летнего 
времени, истинный полдень в 13 ч 15 мин). До полудня сообщество 
получает 60% суммарной и 69% прямой солнечной радиации от суточ
ной нормы. Более подробно методика и результаты климатических 
наблюдений на стационарных участках изложены нами ранее (Состав и 
структура..., 1986). 

Для альпийских пустошей характерен маломощный снежный покров 
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Р и с . 2. Климадиаграмма метеопункта "Луг-5" Тебердинского заповедника 

или его отсутствие в зимнее время. Так, мощность снежного 
покрова составляла (среднее и его ошибка, см): 

Малая мощность снежного покрова не предохраняет почву от 
глубокого зимнего промерзания. В то же время в ясные зимние 
дни температура на поверхности лишайникового покрова положи
тельна и у лишайников фотосинтез происходит почти круглый 
год, так как нижние температурные границы фотосинтеза у них 
лежат около —20°. 

Наблюдения в двух точках (гребневой и склоновый участки) по
зволили сравнить их по ряду климатических параметров. По расчетам 
гребневой участок должен получать в июне на 3%, а склоновый 
на 18% больше прямой радиации, чем горизонтальная поверхность. 
Прямые наблюдения показали, что южный склон оказывается теплее 

Т а б л и ц а 1 

Средние температуры поверхности почвы под растениями в разное время суток 
(52 дня наблюдений, по 2 пары растений) ( в ° С ) 

Вид 
Температура, время суток 

Вид 
15 м 

Festuca ovina 6,4 17,0 9,2 
Cetraria islandica 5,6 20,4 10,4 

8 

На гребневом На склоновом 
участке участке 

1 марта 1983 г. 3,5±0,3 12,0±0,9 
27 декабря 1983 г. 6,3±0,4 8,7±0,6 



гребня в среднем на уровне 150 см на 0,2°, на поверхности 
почвы на 1,4°, на глубине почвы 10 см — на 0,9° С. По ряду других 
климатических показателей (осадки, испаряемость, относительная 
влажность воздуха) изучаемые варианты альпийских пустошей близки 
и существенных различий между ними выявить не удалось. 

В то же время даже в пределах одной микроплощадки (20X20 см) 
температура поверхности почвы под разными растениями значи
тельно отличается (табл. 1). Почва под лишайниками, видимо, 
из-за их темной окраски (Cetraria islandica) нагревается днем 
значительно сильнее, чем внутри дерновины овсяницы (в ясные дни 
разница может достигать 18,5°), однако ночью и утром она 
сильнее охлаждается. Таким образом, микромозаика растительного 
покрова создает пеструю мозаику температуры на поверхности почвы, 
особенно в периоды интенсивной инсоляции. 

П О Ч В Ы А Л Ь П И Й С К И Х П У С Т О Ш Е Й 

О Б Ъ Е К Т И М Е Т О Д Ы И С С Л Е Д О В А Н И Й 

Почвы автономных биогеоценозов альпийских лишайниковых 
пустошей высокогорий Кавказа развиты на элювии биотитового 
сланца, имеют возраст более 2000 лет и весь период своего сущест
вования развивались под воздействием травяной и лишайниковой 
растительности (Гришина и др., 1984). Исследования горно-луговых 
альпийских почв как компонента биогеоценозов альпийских пустошей 
проводили на охарактеризованных ранее гребневом (I) и склоновом 
(II) участках. 

При исследовании твердой фазы почвы были описаны морфоло
гические и микроморфологические признаки, определена каменистость 
и механический состав мелкозема методом Качинского, минерало
гический состав крупной фракции почв по Горбунову (Иванов, 
Мягкова, 1981). Минералогический состав почвообразующей породы 
определяли микроскопическим изучением шлифов. Определение хими
ческих свойств почв проводили по общепринятым методам (Аринуш-
кина, 1970; Орлов, Гришина, 1981). При исследовании - жидкой 
фазы почв и наблюдениях за вертикальным стоком использовали 
лизиметры Шиловой (1955), установленные в трехкратной повторно-
сти под горизонтами А д и Ai. Для выявления связи почв с растениями и 
другими живыми организмами исследовали динамику элементов 
минерального питания и воднофизических свойств. 

М О Р Ф О Л О Г И Ч Е С К О Е С Т Р О Е Н И Е 

Почвенный профиль мощностью 30—35 см представлен горизонтами 
А д , Ai, В, С. На склоновом участке мощность дернового ( А д 0—10 см) 
и гумусового (Ai 10—20 см) горизонтов больше, чем на гребневом 
(0—7 и 7—15 см соответственно). По морфологическим признакам 
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почва определена как горно-луговая альпийская легкосуглинистая 
на элювии биотитового сланца (Состав и структура..., 1986). Микро
строение горно-луговых альпийских почв следующее. 

Г о р и з о н т Ад. Много подземных органов растений в разной 
степени разложения. Встречаются экскременты почвенных беспозво
ночных. Плазма глинисто-железисто-гумусовая, темно-бурого цвета, 
изотропна. Гумус тонкодисперсный. Микростроение песчано-плазмен-
но-пылеватое. Преобладают зерна скелета размером 0,04—0,08 мм, 
встречаются отдельные зерна до 1 мм. Скелет представлен глав
ным образом биотитом, кварцем и полевыми шпатами, реже встречают
ся мусковит, клиноцоизит, гранат, хлорит. Зерна биотита сильно 
выветрелы и ожелезнены, по трещинам спайности наблюдаются 
затеки плазмы. Устойчивые минералы также подвержены интенсив
ному выветриванию. Встречаются крупные зерна кварца и граната, 
расколотые на мелкие обломки, разделенные тонкими трещинами. 
Зерна скелета расположены как обособленно, так и внутри агрегатов. 
Агрегаты второго порядка размером 0,4—1,0 мм расположены 
обособленно. Они состоят из мелких (0,01—0,04 мм) агрегатов 
коагулированной плазмы и зерен скелета. Порозность высокая. 
Межагрегатные поры неправильной или канальчатой формы размером 
0,01—0,1 мм. Внутриагрегатные поры мелкие — 0,004—0,02 мм. 

Г о р и з о н т Ai. Корневых остатков разной степени разложения 
меньше, чем в дерновом горизонте. Встречаются копролиты беспозво
ночных, гумифицированные с включением минералов. Гумус тонко
дисперсный, бурый. Микростроение песчано-плазменно-пылеватое. 
Зерна скелета размером 0,04—0,10 мм расположены обособленно и 
внутри почвенных агрегатов. Крупные зерна скелета (1—2 мм) 
встречаются чаще, чем в горизонте А д . Скелет представлен теми же 
минералами. Зерна биотита и полевых шпатов сильно выветрелы, 
выветривание устойчивых минералов выражено слабо. Глинисто-
железисто-гумусовая плазма бурого цвета, изотропна, хорошо агре
гирована. В составе агрегатов больше представлены зерна скелета и 
меньше микроагрегаты коагулированной плазмы. 

Г о р и з о н т В. Микростроение пылевато-плазменно-песчаное. Ред
кие остатки корней разной степени разложения. Признаки выветри
вания в горизонте выражены слабо. Часто встречаются обломки 
породы. Плазма гумусо-железисто-глинистая, светло-бурая, изотроп
ная. Микроагрегаты плазмы входят в состав агрегатов второго 
порядка, склеивая зерна скелета. 

ОБЩИЕ СВОЙСТВА П О Ч В 

Альпийское почвообразование в целом молодое (Розов, 1966 и 
др.), поэтому все различия в свойствах альпийских почв проявля
ются на фоне общей малой мощности почвенного профиля, а также 
большого количества скелетного материала во всех горизонтах. 
Почвы альпийских лишайниковых пустошей характеризуются каме
нистостью, которая резко возрастает от верхнего к нижним горизон
там. Одновременно происходит укрепление скелетного материала. 
to 



Каменистость дернового горизонта составляет 7—37% по весу и 
2—13% по объему, а горизонта В — 64—93 и 45—90% соот
ветственно. 

М е х а н и ч е с к и й с о с т а в почвы легкосуглинистый, что характер
но для почв альпийского пояса Кавказа (Серебряков, 1957; Ал
тухов, Горчарук, 1965). В составе мелкозема преобладают фракции 
крупной пыли и мелкого песка, сумма которых в верхних гори
зонтах составляет 50—70%. Распределение фракции крупного песка 
в почвенном профиле аналогично поведению скелетного материала: 
его содержание значительно возрастает в нижних горизонтах. Харак
терно низкое содержание средне- и особенно мелкопылеватой фракции, 
которые в наибольшем количестве отмечены в средней части про
филя. Количество ила в почве невелико и составляет 5,4—9,8%. 
Распределение илистой фракции дифференцировано по профилю, ее 
содержание возрастает в нижних горизонтах. Аналогичные резуль
таты были получены при изучении горно-луговых почв Северной 
Америки, содержащих 5,5—10,5% ила с максимумом в горизонте В 
(Bliss, 1963, 1966; Douglas, Bliss, 1977). Более подробные сведения 
о механическом составе исследуемых почв опубликованы нами ранее 
(Состав и структура..., 1986). 

Дифференцированное распределение илистой фракции некоторые 
исследователи связывают с элювиированием при промывном режиме 
(Мамедов, 1970). Г.А. Алиев (1978), отмечая увеличение содержания 
илистой фракции в нижних горизонтах, говорит, что ему не удалось 
отметить передвижение ила по почвенному профилю. Отсутствие 
ориентированной плазмы и хорошая ее агрегированность, отмечен
ные нами при изучении микроморфологического строения почвы, 
свидетельствуют о закреплении ее в почвенном профиле. С. Павлук 
(Pawluk, Brewer, 1975), изучая микростроение некоторых альпий
ских почв горных систем Америки, отмечает хорошую структурность 
горизонта В и весьма слабое или полное отсутствие иллювииро-
вания в хороших окислительных условиях. Возможно, нисходящее 
движение илистой фракции происходит в периоды особенно сильного 
увлажнения почвы, при котором могут разрушаться почвенные 
агрегаты. Во время подсыхания почвы, происходящего достаточно 
быстро, перемещенная вниз плазма вновь агрегируется за счет 
большого количества свободного железа, поступающего в почву 
при выветривании биотита. Для подтверждения этой точки зрения 
необходимо изучение микростроения почвы в динамике, включая 
период весеннего оттаивания почвы. 

М и н е р а л о г и ч е с к и й с о с т а в крупной фракции почвы опре
деляется составом почвообразующей породы. В ней преобладают 
биотит (до 45%), имеющий некоторые черты хлоритизации, и кварц 
(до 30%). Полевые шпаты (до 15%) представлены кислыми плагиокла
зами и микроклином. В небольших количествах в породе присутст
вуют мусковит, клиноцоизит, гранат, хлорит. Большое количество 
легковыветривающихся минералов в составе биотитового сланца 
обусловливает его интенсивное выветривание. 

Для минералогического состава почвы характерно высокое содер-
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жание минералов тяжелой фракции во всех горизонтах (4—9%), 
что обусловлено частичным попаданием биотита в тяжелую фракцию 
при разделении тяжелых и легких минералов. Несмотря на интен
сивное выветривание, даже в дерновом горизонте еще присутствует 
значительное количество обломков породы, не распавшихся на 
отдельные минеральные зерна. Зерна биотита сильно ожелезнены, 
особенно в верхнем горизонте, и легко разрушаются при меха
ническом воздействии. Полевые шпаты также сильно выветрелы, 
их зерна, как правило, округлы и легко рассыпаются на мелкие 
обломки при надавливании иглой. Равномерное распределение легко-
выветривающихся минералов по почвенному профилю объясняется по
стоянным поступлением новых минералов при выветривании обломков 
породы в верхних горизонтах. При этом в верхней части профиля отно
сительно накапливаются устойчивые минералы — кварц и клиноцоизит 
(Состав и структура..., 1986). 

В а л о в ы й с о с т а в минеральной части почвы характеризуется 
достаточно равномерным распределением по профилю окислов 
кремния, железа и алюминия (табл. 2). Это позволяет предположить, 
что оглинивание средней части профиля происходит за счет переме
щения вглубь пылеватых и илистых частиц без разрушения кристал
лических решеток минералов. Слабую дифференциацию химического 
состава горно-луговых почв по горизонтам отмечал ряд авторов 
(Ливеровский, 1945; Алиев, 1978). 

Почвы альпийских лишайниковых пустошей кислые, не насыщенные 
основаниями. Степень ненасыщенности возрастает вниз по профилю 
и составляет в горизонте А д более 60%, а в горизонте В — более 
80% (табл. 3). Почвы гребневого участка несколько более кислые, 
особенно в дерновом горизонте. Возможно, это связано со зна
чительно большим участием лишайников в сложении фитоценозов 
данного участка и подкислением почвы продуктами их жизне
деятельности. рН солевой вытяжки сильно отличается от рН водной 
суспензии, что свидетельствует о большом содержании обменного 
водорода и алюминия. Накопление обменных оснований в дерновом 
горизонте носит биогенный характер. Почвы обогащены подвижными 
формами калия, но обеднены подвижными формами соединений 
азота и фосфора. 

Профиль исследованной почвы характеризуется высоким содержа
нием органического вещества и азота (табл. 4). Высокое содержание 
углерода в почвах альпийского пояса объясняется замедленным раз
ложением растительного опада в связи с малой биологической.ак
тивностью, что влечет накопление в составе органического вещества 
неполностью разложившихся растительных остатков (Антипов-Карата-
ев, 1936; Мамытов, 1963; Tosca, Labroue, 1981; и др.). А. Пош 
(Posch, 1977) также указывает на высокое содержание гумуса в 
альпийских почвах и характерное для них низкое содержание 
илистой фракции, поэтому гумус здесь выполняет очень важную 
функцию, являясь основным сорбентом воды и элементов минераль
ного питания. Резкое уменьшение содержания гумуса вниз по 
профилю связано с аналогичным распространением подземных ор-
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Т а б л и ц а 2 

Г о р и 
з о н т 

S i Q 2 F e j O , А Ъ О , М п О Т Ю 2 С а О M g O S O , N a : 0 + 
К2О ( п о 
р а з н о с т и ) 

Гребневой участок 
Ад 53,69 6,32 30,79 0,03 0,25 0,76 1,94 2,14 0,36 3,72 
А, 57,04 6,07 27,27 0,12 0,24 0,74 0,90 1,96 0,46 5,20 
В 53,24 4,04 33,94 0,11 0,15 0,68 1,71 2,30 0,36 3,47 

Склоновый участок 
А д 

56,11 6,22 28,45 0,05 0,23 0,82 1,01 1,95 0,49 4,67 
А, 57,22 6,68 27,59 0,12 0,17 0,86 1,02 1,90 0,46 3,74 
В 56,26 5,96 28,85 0,11 0,10 0,69 1,64 2,04 0,55 4,01 

Т а б л и ц а 3 

Характеристика горно-луговых альпийских почв лишайниковых пустошей 

Гребневой участок 
Ад 5,5 3,8 15,0 6,7 0,7 33,0 30,1 1,2 0,6 
А, 5,5 3,7 14,7 2,3 0,4 15,7 21,1 1,1 0,5 
В 5,6 3,8 11,5 1,4 0,4 13,5 19,6 0,2 0,3 

Склоновый участок 
Ад 5,7 4,1 13,9 9,2 1,1 42,5 27,1 1,3 0,5 
А, 5,4 3,7 17,5 2,5 0,5 14,8 20,1 0,4 0,5 
В 5,5 3,8 13,3 1.3 0,3 10,5 16,6 0,4 0,2 

Т а б л и ц а 4 

Состав органического вещества почв (в % от веса почвы) 

Г о р и 
з о н т 

С N C-.N сг. Н е г и д р о л . 
о с т а т о х 

Гребневой участок 
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Валовый химический состав горно-луговых альпийских почв 
(в % на прокаленную массу) 

Г о р и 
з о н т 

р Н (HjO) р Н ( К О ) Г и д р о л . 
к и с л о т 
н о с т ь 

П о г л о щ е н н ы е 
к а т и о н ы 

С т е п е н ь 
н а с ы щ е н 
н о с т и о с 
н о в а н и я 
м и , % 

К* N ( N H l ) р Г о р и 
з о н т 

р Н (HjO) р Н ( К О ) Г и д р о л . 
к и с л о т 
н о с т ь 

С а 2 * M g 3 t 

С т е п е н ь 
н а с ы щ е н 
н о с т и о с 
н о в а н и я 
м и , % 

м г / . О О г г о ч в ы ( п о д в и ж н ы е 

Г о р и 
з о н т 

р Н (HjO) р Н ( К О ) 

м г - э к в / 1 0 0 г п о ч в ы 

С т е п е н ь 
н а с ы щ е н 
н о с т и о с 
н о в а н и я 
м и , % 

1 1 I 1 

Ад 7,50 0,75 10,0 0,95 1,70 4,85 0,6 
А, 3,38 0,36 9,4 0,41 1,13 1,84 0,4 
В 1,66 0,23 7,2 0,20 0,55 0,91 0,4 

Склоновый участок 

Ад 8,18 0,78 10,5 1,10 1,89 5,19 0,6 
А, 5,18 0,55 9,5 0,61 1,57 3,00 0,4 
В 2,27 0,26 8,7 0,28 0,79 1,20 0,4 



ганов растений, основная масса которых находится в дерновом го
ризонте. 

Отношение C:N значительно меньше величин, указанных рядом 
авторов для горно-луговых почв (Ливеровский, 1945; Петров, 1952; 
Bliss, 1963, 1966). По всей вероятности, почвы альпийских лишайниковых 
пустошей, в силу своего наиболее автономного положения в аль
пийском поясе, отличаются от почв под другими растительными 
сообществами относительно большей степенью гумификации. 

Для исследуемых почв характерен гуматно-фульватный тип гу
муса в дерновом горизонте и фульватный в нижележащих (см. табл. 4). 
Формирование этих типов гумуса в профиле альпийских почв обуслов
лено влиянием экологических условий альпийского пояса. М.Э. Салаев 
и Ч.М. Джафарова (1980) отмечают, что в этих условиях происхо
дит формирование преимущественно бурых гуминовых кислот и фуль-
вокислот, причем молекулы гуминовых кислот обладают слабой 
конденсированностью и большим числом гидрофильных групп. 

С Е З О Н Н А Я Д И Н А М И К А К И С Л О Т Н О С Т И ПОЧВ 
И С О Д Е Р Ж А Н И Я Э Л Е М Е Н Т О В 

М И Н Е Р А Л Ь Н О Г О П И Т А Н И Я Р А С Т Е Н И Й 

Многократные измерения в течение периода вегетации величины 
рН и содержания подвижных форм элементов минерального питания 
показали закономерные, статистически достоверные изменения в свойст
вах лишь для дернового горизонта. Наибольшая динамичность 
свойств верхнего горизонта почвы мощностью всего несколько 
сантиметров свидетельствует о наиболее активном течении в нем 
основных биологических и физико-химических процессов. 

Значения рН почвы меняются в пределах 5,3—6,0, при этом рН 
лизиметрических вод изменяется от 5,8 д о 6,2. Сезонная динамика 
кислотности характеризуется выраженным минимумом значений рН в 
середине вегетационного периода, во второй половине июля (рис. 3). 
В это время складываются наиболее благоприятные условия для 
разложения растительного опада и повышения активности корневых 
систем растений, среднесуточная температура воздуха поднимается до 
15—17° при достаточно большом количестве атмосферных осадков. 
Видимо, в это время в почву поступает наибольшее количество 
кислых продуктов разложения опада и корневых выделений. Одно
временно происходит активное поглощение элементов минерального 
питания, поступающих в почву из опада, что препятствует нейтра
лизации кислых выделений и способствует подкислению почвы и 
лизиметрических вод. 

Динамика содержания подвижных форм соединений азота и фосфора 
в течение вегетационного периода характеризуется небольшими коли
чественными изменениями на общем фоне низкой обеспеченности 
почвы этими важнейшими элементами минерального питания растений 
(рис. 4), что было отмечено рядом авторов для горно-луговых 
почв других регионов (Горчарук, 1969; Nimlos, McConnell, 1965; 
Каргальцев, 1976; Posch, 1977). 
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Р и с . 3. Величина рН 
/ - лизиметрических вод, 2 - горно-луговой почвы 

Содержание обменного Са в почве 
3 - м г - э к в / J 00 г 

Содержание общего Са в лизиметрических водах 
4 — м г / л 

В верхнем горизонте почв альпийских пустошей содержится 
0,26—0,80 мг/100 г почвы подвижных соединений фосфора. Характер
но постепенное снижение содержания фосфора в почве от начала 
к концу вегетационного периода (см. рис. 4). Содержание водораст
воримого аммонийного азота в дерновом горизонте почвы состав
ляет 0,3—0,6 мг/100 г, нитратного — 0,03—0,2 мг/100 г почвы. 
В лизиметрических водах содержится 0,4—0,6 м г / л аммонийного 
и 0,2—0,5 м г / л нитратного азота. Динамика содержания этих форм 
азота сходна с изменением содержания подвижных форм соеди
нений фосфора (см. рис. 4). 
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Рис . 4. Содержание водорастворимых форм азота 
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Сезонная динамика обменного кальция в почвах и содержание 
его в лизиметрических водах имеет иной характер. Для него свой
ственно низкое содержание в середине лета и нарастание его 
в конце вегетационного периода, когда в почву поступают эле
менты минерального питания из свежего растительного опада (см. 
рис. 3.). 

Л.Г. Горчарук (1969), изучая динамику содержания элементов ми
нерального питания в горно-луговых почвах Кавказского заповед
ника, выявил особо низкое содержание усвояемого азота и фосфора в 
конце вегетационного периода. Эти элементы, имея лимитирующее 
значение для продуктивности сообщества, достаточно активно погло
щаются растениями до конца периода вегетации, что и определяет 
характер их сезонной динамики в почве. 

П О С Т У П Л Е Н И Е Н Е К О Т О Р Ы Х Э Л Е М Е Н Т О В 
НА У Ч А С Т О К А Л Ь П И Й С К И Х ПУСТОШЕЙ 

С А Т М О С Ф Е Р Н Ы М И О С А Д К А М И 
И ИХ М И Г Р А Ц И Я В П О Ч В Е Н Н О М П Р О Ф И Л Е 

Поступление веществ, растворенных в атмосферных осадках, наряду 
с выпадением атмосферной пыли, является одним из важнейших 
источников поступления веществ в биогеоценоз, развивающийся на 
участке элювиального ландшафта. Перенос воздушными потоками 
распыленных веществ и их выпадение с осадками на земную поверх
ность — важное звено круговорота веществ. А.Ф. Цыганенко (1968) 
отмечает, что запас элементов минерального питания, участвующий 
в круговороте в естественных биогеоценозах, может аккумулироваться 
за счет поступления из атмосферы всего за несколько десятилетий 
(при отсутствии существенного выноса со стоком). 

Атмосферные осадки, выпадающие в альпийском поясе хребта 
Малая Хатипара, имеют слабокислую реакцию и низкую минерали
зацию (табл. 5). Средние значения концентраций всех, за исклю
чением NHl, ионов в атмосферных осадках стационарного участка 
значительно меньше величин, отмечаемых в северных районах 
европейской части СССР, и близки к концентрациям в осадках 
ледниковой зоны Памира (Дюргеров и др., 1980). Высокие кон
центрации иона аммония обнаружены в атмосферных осадках, прино
симых северными ветрами, и, возможно, связаны с промышленными 
источниками. Концентрация растворенных веществ сильно варьирует, 
что характерно для атмосферных осадков всех районов и связано с 
динамикой ряда метеорологических факторов — температуры, влаж
ности воздуха, направления и скорости ветра, а также интенсивности 
и количества выпавших осадков (Семенов, 1966). 

Несмотря на большое количество осадков и значительную крутизну 
склона, поверхностный сток на участке альпийских пустошей практи
чески отсутствует и имеет ограниченное значение во время весен
него снеготаяния. Одной из причин отсутствия поверхностного стока 
является невысокая интенсивность выпадающих осадков. Нам также не 
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Т а б л и ц а 5 

Химический состав осадков и лизиметрических вод 
альпийских лишайниковых пустошей (в мг /л ) 

Объект рН г 
-орг Nopr n h ; n o ; Са!* Mg ! * К* Na* сг нсо; 

Лизимет- А д 
6,0 10,0 2,1 0,53 0,36 4,6 1,0 0,39 0,29 3,0 3,1 

рические 0,1 1,0 0,1 0,03 0,05 0,2 0,1 0,05 0,01 0,1 0,2 
воды 27 6 7 24 26 33 33 32 33 33 8 

А, 6,0 6,3 1,3 0,49 0,50 4,3 1,3 0,38 0,52 3,1 2,2 
0,1 0,3 0,1 0,07 0,10 0,3 0,3 0,05 0,04 0,3 0,3 
10 4 5 9 

оо 6 6 6 6 6 4 
Атмосферные 6,0 1,1 0,2 0,5 0,07 0,5 0,20 0,09 0,08 — 2,1 
осадки 0,2 0,2 0,1 0,2 0,02 0,1 0,02 0,03 0,04 — 0,3 

7 

О
О

 5 5 5 10 10 8 8 — 3 
Примечание . В каждом столбце верхняя цифра — концентрация веществ, мг/л, средняя — 
ошибка ее среднего значения, нижняя — число наблюдении. 

удалось выявить сколь-нибудь значительного бокового внутрипоч-
венного стока; по-видимому, боковой сток просачивающихся 
вод происходит ниже почвенного профиля по скальному осно
ванию. 

Прямой зависимости между количеством выпадающих осадков и 
количеством воды, просачивающейся через почвенный профиль, 
не наблюдается. Это определяется влиянием ряда факторов, таких 
как характер выпадающих осадков, их интенсивность, продолжитель
ность периодов без осадков. Средние коэффициенты просачивания 
атмосферных осадков невелики даже для верхней части профиля. 
На нижней границе дернового горизонта средний коэффициент 
просачивания составляет 17±2%, а ниже горизонта A i просачивается 
всего 6 ± 2 % от выпавших осадков. Низким значениям коэффициента 
просачивания в почвах альпийских лишайниковых пустошей способст
вует ряд факторов. Хорошо развитая дернина, большие запасы 
ветоши, мощный лишайниковый покров обусловливают высокую 
водоудерживающую способность почвы и растительности. Климати
ческие же факторы, такие как сильная инсоляция, низкое атмосфер
ное давление, большая скорость ветра, способствуют быстрому 
испарению задержанной воды. Расчеты коэффициентов просачивания 
носят ориентировочный характер, насколько позволяют лизиметры 
конструкции Е.И. Шиловой. 

Лизиметрические воды, формирующиеся в гумусовых горизонтах 
горно-луговой альпийской почвы, близки по химическим показателям 
к лизиметрическим водам почв тундровой зоны (Арчегова, 1979) 
и характеризуются слабокислой реакцией, низкой минерализацией 
и относительно низким содержанием органического вещества, которое 
преобладает в составе растворенных соединений (см. табл. 5). 

В почвенном профиле горно-луговой альпийской почвы мигрируют 
достаточно простые органические соединения, так;' ^^е—втно-шение 
бихроматной окисляемости лизиметрических вод к п ^ о м ^ Й й а т н & й 

2. Зак. 1428 . 17 > 



Т а б л и ц а 6 

Процесс С Са Mg К Na N H : N O ; 

Поступление 11,3 5,1 2,1 0,9 0,8 5,1 0,7 
Вынос из А д 17,4 8,0 1,7 0,7 0,5 0,9 0,6 
Вынос из А| 3,9 2,5 0,7 0,3 0,3 0,3 0,4 

невысоко и составляет в горизонте А д 1,35—2,24, а в горизонте 
Ai — 1,16—1,64. На подвижность органического вещества горно
луговых почв указывал ряд авторов (Ливеровский, 1945; Джафаров, 
Джафарова, 1980). 

Из минеральных ионов в составе лизиметрических вод преобладают 
Са2*, M g 2 \ СГ, НСО; . Б.А. Джафаров и Т.С. Джафарова (1980) 
показали, что, наряду с этими ионами, наиболее подвижным мигран
том в альпийских почвах является ион SO4T 

Нами был оценен баланс поступления в биогеоценоз ряда эле
ментов с атмосферными осадками и выноса их за. пределы гумусовых 
горизонтов почвы с фильтрующимися водами. Сумма осадков за 
весенне-осенний период взята по результатам многолетних наблю
дений Тебердинского заповедника. Зимние осадки при расчете 
не учитывались, ввиду малой мощности или отсутствия сплошного 
снежного покрова на участке альпийской пустоши (см. выше). 

Большое количество осадков даже при относительно низкой их 
минерализации обусловливает существенное поступление некоторых 
биогенных элементов на участок альпийских пустошей. С фильтрую
щимися водами из гумусовых горизонтов выносится незначительное 
количество веществ (табл. 6). Из дернового горизонта вынос лишь 
кальция и углерода органических веществ превышает их поступление 
с атмосферными осадками. Из горизонта Ai выносится уже зна
чительно меньше всех элементов, чем их поступает из атмосфе
ры. Если даже допустить, что коэффициент фильтрации занижен 
нами в два-три раза, то и тогда вынос элементов из гумусовых 
горизонтов не будет превышать их поступление с атмосферными 
осадками. Таким образом, биогеоценозы пустошей, развивающиеся 
в элювиальных ландшафтах альпийского пояса, хорошо приспособлены 
к захвату биогенных элементов, что препятствует их выносу за 
пределы почвенного профиля. 

З А К Л Ю Ч Е Н И Е 

Горно-луговые почвы альпийских пустошей северо-западного Кав
каза имеют ряд признаков, характерных для всех горных почв: уко-
роченность профиля и нарастание каменистости от верхнего к 
нижним горизонтам. В составе мелкозема исследуемых почв преобла-
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Поступление некоторых элементов с атмосферными осадками 
и их вынос с фильтрующимися водами на участке альпийских пустошей 

(в кг /га в год) 



дают фракции крупной пыли, средняя часть профиля оглинена, 
отмечено накопление илистой фракции в горизонте В. Первичные 
минералы, представленные главным образом биотитом, кварцем и 
полевыми шпатами, подвержены интенсивному выветриванию. Большое 
количество железа, поступающего в почву при выветривании био
тита, способствует образованию агрегированной плазмы и хорошей 
оструктуренности всего профиля. 

Характерной особенностью почв лишайниковых пустошей можно 
считать обогащенность их гумусом и азотом. Гумус гуматно-фуль-
ватный в верхнем горизонте и фульватный в нижнем. Почвы 
имеют кислую реакцию, не насыщены основаниями, имеют низкое 
содержание подвижных форм соединений азота и фосфора и высо
кое — калия. 

Важной статьей баланса элементов минерального питания являются 
атмосферные осадки, имеющие слабокислую реакцию и сравни
тельно низкую минерализацию. При слабом просачивании атмосфер
ных осадков в летнее время и отсутствии сильного промывания 
профиля весной, вынос элементов из почвы с фильтрующимися 
водами не превосходит их поступления с атмосферными осадками. 
Процессы аккумуляции доминируют над элювиальными процессами. 

Динамика ряда свойств почв (реакция почвенного раствора, со
держание подвижных форм соединений элементов минерального пи
тания) в большой степени сопряжена с сезонной динамикой фито-
ценозов и особенностями биологического круговорота. 

С О С Т А В , С Т Р У К Т У Р А И П Р О Д У К Т И В Н О С Т Ь 
Ф И Т О Ц Е Н О З О В 

Л И Ш А Й Н И К И И ВЫСШИЕ Р А С Т Е Н И Я 

С О С Т А В Ф И Т О Ц Е Н О З О В 

Несмотря на то, что лишайниковые пустоши были определены 
нами вслед за Ф.Е. Виелголаски (1973) по принципу доминирования 
кустистых лишайников, эти сообщества в высокогорьях Кавказа 
имеют и четко выраженное флористическое своеобразие. На основа
нии анализа 45 геоботанических описаний пустошей в альпийском 
поясе северо-западного Кавказа (преимущественно на территории 
Тебердинского заповедника) нами составлен сводный список видов 
сосудистых растений, напочвенных мхов и лишайников в порядке 
убывания их встречаемости в описаниях (табл. 7). В него вошли 
все виды растений, имеющие II—V класс встречаемости (постоян
ства) по Раункиеру, а также все виды, отмеченные на стацио
нарной пробной площади (склоновый и гребневой участки). Для 
последних указана оценка обилия — покрытия по шкале Браун-
Бланке. Из 35 видов сосудистых растений, имеющих III—V класс 
встречаемости, на изучаемых площадках произрастает 34, что дает 
возможность считать выбранные стационарные участки весьма типич-

19 



Т а б л и ц а 7 

Видовой состав сосудистых растений, мохообразных и лишайников 
альпийских пустошей 

Вид Класс Оценка по шкале 
встречае Браун-Бланке 
мости мости 

Участки 

гребневой склоно
вый 

I 2 3 4 

Сосудистые растения 
1. Campanula biebersteiniana Schult V 2 1 
2. Festuca ovina L. V 1 2 
3. Minuartia circassica (Albov) Woronow V + + 
4. Helictotrichon adzharicum (Albov) Grossh. V 1 1 
5. Anemone speciosa Adam ex G. Pritz. V 1 2 
6. Carex umbrosa Host V 1 1 
7. Luzula spicata (L.) DC. V + + 
8. Pedicularis chroorrhyncha Vved. V + + 
9. Veronica gentianoides Vahl. V + 1 

10. Arenaria lychnidea Bieb. V + + 
11. Eritrichium caucasicum (Albov) Grossh. V + + 
12. Vaccinium vitis-idaea L. V + + 
13. Alchemilla caucasica Buser IV 1 1 
14. Antennaria dioica (L.) Gaertn. IV 1 1 
15. Carum caucasicum (Bieb.) Boiss. IV 1 1 
16. Gentiana djimilensis C. Koch IV 1 1 
17. Carex tristis Bieb. IV I 1 
18. Anthemis sosnovskyana Fed. IV г 
19. Bromopsis variegata (Bieb.) Holub IV г 
20. Erigeron uniflorus L. III • + 
21. Polygonum bistorta L. III + + 
22. Potentilla gelida C.A. Mey. III + 1 
23. Taraxacum stevenii (Spreng.) DC. III 1 .+ 
24. Euphrasia ossica Juz. III — + 
25. Campanula collina Bieb. III + 
26. Trifolium polyphyllum C.A. Mey. III 1 2 
27. Oxytropis kubanensis Leskov III 1 1 
28. Primula algida Adam III — + 
29. Aster alpinus L. III + + 
30. Gentiana septemfida Pall. III + + 
31. Ranunculus oreophilus Bieb. III + + 
32. Gentiana osch'tenica (Kusn.) Woronow III + 
33. Plantago saxatilis Bieb. III + 
34. Gentiana biebersteinii Bunge III • + 
35. Arenaria holostea Bieb. III — 

36. Fritillaria lutea Mill. II • + 
37,Scabiosa caucasica Bieb. II — г 
38. Aetheopappus caucasicus Sosn. II — + 
39. Podospermum meyeri C. Koch II — + 
40. Primula ruprechtii Kusn. II — г 
41. Chamaesciadium acaule (Bieb.) Boiss. II — — 
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Т а б л и ц а 7 (окончание) 

1 2 3 4 

42. Myosotis alpestris F.W. Schmidt II 
43. Anthemis iberica Bieb. II г 
44. Pedicularis caucasica Bieb. II + 
45. Taraxacum confusum Schischk. II г 
46. Potentilla crantzii (Crantz) G. Beck ex Fritsch I г 
47. Anthyllis variegata Boiss. I + 
48. Gentiana aquatica L. I _ г 
49. Potentilla nivea L. I r 
50. Sedum tenellum Bieb. I 
51. Valeriana alpestris Stev. I — г 

Печеночники и мохообразные 
l.Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. III + + 
2. Polytrichum juniperinum Hedw. II + + 
3. Bryum sp. II + + 
4. Desmatodon latifolius (Hedw.) Brid. II + + 
5. Polytrichum piliferum Hedw. I + 
6. Ptilidium pulcherrimum (Web.) Hampe I r _ 7. Riccia sorocarpa Bisch. I — г 

Лишайники 
l.Cetraria islandica (L.) Ach. V 3 2 
2.Cladina mitis (Sandst.) Hale et W. Culb. V 2 1 
3. Thamnolia vermicularis (Sw.) Ach. V 2 1 
4. Cetraria nivalis (L.) Ach. IV 1 1 
5. Cladonia macroceras (Flk.) Ahti IV + + 
6. Cladonia pyxidata (L.) Hoffm. IV 1 1 
7. Cetraria laevigata Rassad. IV 1 1 
8. Cetraria cucullata (Bellardi) Ach. IV 1 + 
9. Peltigera rufescens (Weis.) Humb. II + + 

10. Alectoria bicolor (Ehrh.) Nyl. I r 
11. Cladonia furcata (Huds.) Schrad. I г г 
12. Cornicularia divergens Ach. I r 

ными для альпийских пустошей северо-западного Кавказа в целом. 
Дальнейший анализ состава фитоценозов целиком базируется на 
материалах, полученных при изучении этих участков. 

В составе исследуемых фитоценозов нами выявлено 51 видов 
сосудистых растении, 12 видов напочвенных лишайников и 7 видов 
мхов и печеночников (см. табл. 7). Среди сосудистых растений 
преобладают виды, имеющие кавказский ареал, но важное значение 
имеют также виды с кавказско-переднеазиатским и голарктическими 
типами ареалов. На гребне большую роль играют голарктические 
виды, а в более благоприятных условиях на южном склоне уси
ливается роль К а в к а з е к с-перед неазиатских видов. 

По системе жизненных форм Раункиера среди растений пустошей 
абсолютно преобладают гемикриптофиты, значительна роль хамефитов 
(22% видов, 7—16% надземной биомассы), роль геофитов и теро-
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фитов невелика, что типично для сообществ гумидных высоко
горий. Среди категорий жизненных форм И.Г. Серебрякова (1962) 
абсолютно преобладают травянистые поликарпики, из них на долю 
стержнекорневых, кистекорневых, короткокорневищных и дерновых 
поликарпиков приходится 80—85% видов и 97—99% надземной 
продукции сосудистых растений. Более подробно анализ географи
ческих элементов и жизненных форм растений описан нами ранее 
(Состав и структура..., 1986). 

По способам размножения в составе фитоценозов альпийских 
пустошей преобладают виды, сочетающие семенное и вегетативное 
размножение, однако велика роль видов, размножающихся, видимо, 
только семенами. Большинство видов сосудистых растений — 
энтомофилы (33 из 48, исключая виды, подозреваемые на апо-
миксис), но их доля в надземной продукции составляет около 
40%, а доля 6 видов анемофилов — 47—59%. 

По способам распространения плодов и семян в сообществе 
абсолютно доминируют баллисты (64—67% видов и 55—60% над
земной продукции), на втором месте стоят анемохоры и гемиане-
мохоры (19—22% видов и 35—38% продукции). Необходимо отметить, 
что анемохорные приспособления у этих видов довольно слабо 
выражены, так как в условиях очень сильных ветров настоящая 
анемохория может привести к бесполезной трате семян. 

Нами исследован состав фитоценотических популяций трех видов 
сосудистых растений — Anemone speciosa, Campanula biebersteiniana, 
Carum caucasicum — методом наблюдений за фиксированными 
особями на постоянных трансектах в течение шести лет. Цено-
популяции всех трех видов относятся к нормальному типу (Работ
ное, 1945, 1978), в их составе представлены все возрастные состояния 
растений, включая жизнеспособные семена в почве. 

Ж И З Н Е С П О С О Б Н Ы Е С Е М Е Н А 
В П О Ч В А Х А Л Ь П И Й С К И Х П У С Т О Ш Е Й 

Работы по изучению запасов жизнеспособных семян в почвах 
высокогорных сообществ очень немногочисленны (Работнов, 1982), а 
по альпийскому поясу Кавказа нам неизвестны. Это побудило 
нас провести ряд опытов с целью определения состава и коли
чества всхожих семян в почве исследуемых альпийских пустошей. 
В своей работе мы пользовались методом проращивания семян 
из почвенных образцов в чашках Петри (Петров, 1981) и в 
кюветах (Пятин, 1970). Общая площадь учета составила для каж
дого из участков 1375 см 2 , время проращивания — 40 месяцев. 
Результаты проращивания сведены в табл. 8. 

Всего удалось выявить 23 вида сосудистых растений, имеющих 
всхожие семена в почве. Большинство из них — характерные 
компоненты фитоценозов пустошей. Из растений, не произрастаю
щих в исследуемом сообществе, следует отметить Chamaenerion 
angustifolium, Pulsatilla albana, Senecio sp., анемохорные семена 
которых могли быть легко занесены из прилегающих сообществ, 
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где они весьма обычны. Среди доминантов альпийских пустошей 
жизнеспособные семена имеют многие почти исключительно генера
тивно размножающиеся виды: Anemone speciosa, Campanula bieberstei
niana, Carum caucasicum. Для них наличие семенного запаса и 
возобновления — необходимое условие существования в сообществе. 
Э.Ф. Шур-Багдасарян (1961) отмечала, что семенное возобновление 
на альпийских лугах наблюдается в основном у розеточных растений, 
что согласуется и с нашими данными. 

В целом видовой состав жизнеспособных семян в почве хорошо 
отражает современную растительность. Почти все семена приурочены 
к верхнему (0—2 см) слою почвы и практически отсутствуют в 
нижних горизонтах. Таким образом, основная масса всхожих семян 
в почве имеет небольшой возраст, а накопления их в значительных 

Видовой состав и численность всхожих семян в почвах альпийских пустошей 
(площадь учета 1375 см 3 ) 
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N 
п/п 

Вид Число всходов на глубине, см N 
п/п 

Вид 

0 - 2 2—6 0 - 2 
Участки 

2—6 

N 
п/п 

Вид 

гребневой склоновый 

1 Alchemilla caucasica 
1 

1 
1 

2 Anemone speciosa 2 
3 Arenaria lychnidea _ 1 
4 Campanula biebersteiniana _ 1 2 
5 Carex tristis _ 2 
6 Carex umbrosa 2 3 
7 Carum caucasicum 1 4 
g Chamaenerion angustifolium 2 1 2 
9 Eritrichium caucasicum 1 

10 Fritillaria lutea 1 
11 Festuca ovina _ _ 3 
12 Helictotrichon adzharicum 1 1 
13 Gentiana aquatica _ 1 
14 Gentiana djimilensis 2 6 
IS Gentiana septemfida 2 2 
16 Luzula sp. 1 _ 
17 Oxytropis kubanensis 6 _ 
18 Primula algida _ 8 1 
19 Pulsatilla albana _ _ 3 _ 
20 Ranunculus oreophilus 1 
21 Senecio sp. 1 
22 Trifolium polyphyllum — — 1 — 

23 Veronica gentianoides — — 9 — 

Прочие двудольные 6 1 13 1 
Всего всходов 19 7 66 4 

Всходов на 1 м 2 190 510 



количествах не происходит. Общее число всхожих семян составляет 
около 190 э к з / м 2 для гребневого и 510 э к з / м 2 для склонового 
участков. Несмотря на явно заниженный характер этих цифр, 
связанный с невозможностью создания условий для прорастания 
всех жизнеспособных семян (Ходачек, 1981; Grime et al., 1981), 
можно определенно говорить о низких абсолютных значениях 
количества всхожих семян по сравнению с другими сообществами 
(Thompson, 1978; Работнов, 1982). 

Сравнение двух вариантов альпийских пустошей показывает, что 
склоновый участок с лучше развитым покровом сосудистых расте
ний (его годичная продукция в полтора раза выше, чем гребневого) име
ет значительно более высокий запас всхожих семян в почве. 

Г О Р И З О Н Т А Л Ь Н А Я И В Е Р Т И К А Л Ь Н А Я С Т Р У К Т У Р А 
Ф И Т О Ц Е Н О З О В 

Проективное покрытие сосудистых растений на альпийских пустошах 
составляет 30—40%, лишайников — 35—50%. Таким образом, травя
нистые растения не образуют сомкнутого полога, а относительно 
равномерно встречаются среди хорошо развитого лишайникового пок
рова. Данные детального микрокартирования показали, что на пус
тошах практически не бывает пятен, образованных одними ли
шайниками, с размером более 20 см в диаметре. Наиболее обыч
ны участки лишайников 5—10 см в диаметре, а также проникно
вение их в дерновины овсяницы, осок и др. Анализ распределения 
корневых систем методом "игольчатых досок" показал сильную на
сыщенность участков под пятнами лишайников корнями растений 
(рис. 5). Таким образом, в отличие от надземных частей, подзем
ные органы сосудистых растений не только сомкнуты, но и обра
зуют мощную сплошную дернину. Проведенные наблюдения позво
л я ю т нам сделать предположение о ценобиотическом (Работнов, 1978) 
характере мозаичности, т.е. мозаичности, обусловленной взаимо
действием между растениями (Greig-Smith, 1979). В связи с маломощным 
почвенным профилем, бедностью почвы доступными формами азота 
и фосфора (см. выше) сосудистые растения вынуждены развивать 
корневую систему, занимающую ббльшую площадь, чем их надземные 
органы. Таким образом, в надземной сфере образуются "пустоты", 
которые занимают лишайники. Несмотря на доминирование лишайни
ков в надземной биомассе, основными эдификаторами альпийских 
пустошей являются сосудистые растения, именно они определяют их 
структуру. Это положение подтвердилось и в экспериментах с уда
лением лишайников, которое не вызвало существенных изменений 
в структуре покрова сосудистых растений. Обогащение почвы дос
тупными формами соединений азота и фосфора привело к резкому 
увеличению надземной массы травянистых растений, смыканию их 
полога и медленному вытеснению лишайников. 

Ббльшая часть (96—99%) надземной фитомассы расположена 
в 5-ти сантиметровом слое над уровнем почвы. 

Основная масса подземных органов сосредоточена в дерновом го-
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Р и с . 5. Вертикальный профиль участка альпийской пустоши 
Слева направо: Helictotrichon adzharicum, Carex umbrosa. Festuca ovina, Plantago saxatilis 

Р и с . 6. Распределение всасывающих корней сосудистых растений альпийских пустошей 
по почвенному профилю 

/ — Festuca ovina; 2 — Veronica gentianoides; 5 — Antennaria dioica; 4 — Poteniilla gelida. 5 — Luzula 
spicata, 6 — Helictotrichon adzharicum; 7 — Ranunculus oreophilus; S - Plantago saxatilis; 9 — Carex 
umbrosa, 10 — Carex tristis; / / — Minuartia circassica; 1 2 — Anemone speciosa: 13 — Carum caucasicum; 
14 — Taraxacum stevenii; 15 — Oxytropis kubanensis; 16 — Gentiana septemfida; 17 — Campanula bieberstei-
niana 

Сплошные линии — основная масса всасывающих корней, пунктирная — отдельные корни, 
стрелками показано проникновение корней на большие глубины 
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ризонте почвы до глубины 8—10 см (78—81%), остальная часть — 
в гумусовом горизонте At, за пределы которого проникают лишь еди
ничные корни. Отдельные виды сосудистых растений различаются 
по глубине проникновения корней и расположения их основной 
массы в почве (рис. 6). 

Основная масса тонких корней Festuca ovina, Potentilla gelida, 
Luzula spicata приурочена к верхней части дернового горизонта 
почвы, корни осок (Сагех tristis и С. umbrosa) густо пронизывают 
весь дерновый горизонт, а всасывающие корни многих стержнекор-
невых видов (Minuartia circassica, Oxytropis kubanensis и др.) распо
лагаются в гумусовом горизонте Ai и ниже. Таким образом, между 
видами сосудистых растений альпийских лишайниковых пустошей 
наблюдаются довольно четкие различия по глубине расположения 
всасывающих корней. 

С Т Р У К Т У Р А Ф И Т О М А С С Ы И Г О Д И Ч Н А Я П Р О Д У К Ц И Я 

Результаты определения фитомассы и годичной продукции представ
лены в табл. 9. 

Биомасса лишайников достигает 280—600 г / м 2 , что превышает 
аналогичные величины для многих типов тундр. Среди лишайников 
абсолютно доминирует Cetraria islandica (70—72% их общей биомассы) 
(Онипченко, 1982). Однако доля продукции лишайников в общей про
дукции фитоценоза невелика и составляет 4 % для склонового и 9% для 
гребневого участков (методику определения см.: Онипченко, 1985). 

Т а б л и ц а 9 

Структура фитомассы и годичной продукции альпийских пустошей 
(в г/ м 2 абс. сухого веса, среднее и его ошибка) 
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Вид растений, фракция фитомассы 
Участки 

Вид растений, фракция фитомассы 
гребневой склоновый 

1 2 3 

Alchemilla caucasica + 1,8±0,7 
Anemone speciosa 6,6±1,2 17 ,6±l ,9 
Antennaria dioica l ,3±0,5 10,5±1,7 
Arenaria lychnidea + 3,1±2 ,4 
Campanula biebersteiniana 19,0±2,4 5 , l ± l , 3 
Carex tristis + C. umbrosa 16,6±2,1 31,0±3,8 
Carum caucasicum 2 ,6±0,5 6 , 3 ± l , l 
Eritrichium caucasicum 0,8±0,3 0,5±0,2 
Festuca ovina 27 ,4±2 ,6 I9,9±2,0 
Gentiana djimilensis 2,5±0,6 2,7±0 ,6 
Helictotrichon adzharicum 5 , 3 ± l , l 5 ,4±1,1 
Luzula spicata 1,6±0,3 1,3±0,4 
Minuartia circassica 0,3±0,3 2,9±1,6 
Pedicularis chroorrhyncha 0,6±0,5 0,9±0,3 
Potentilla gelida 0,7±0,2 2,2±0,8 
Taraxacum confusum + T. stevenii 3.5±0 ,6 0,1±0,I 
Trifolium polyphyllum l , 9 ± l , 3 14,3±4,1 
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1 2 3 

Veronica gentianoides 0,1±0,1 1,6±0,4 
Прочие травянистые растения 1,5 2,8 
Общая надземная продукция травянистых растений 92,3±5,0 130,0±8,7 
Надземная фитомасса кустарничков 1,2±0,4 1,9±0,9 
Лишайники 

общая фитомасса 598±28 282±16 
годичная продукция Cetraria island. 4,0 2,6 

Cladina mitis 7,3 3,5 
Мхи, общая фитомасса 6,4±4,3 0,4±0,4 
Ветошь прошлых лет 278±19 180±14 
Общая надземная фитомасса 976 594 
Подземные органы: 

биомасса 441 ± 3 7 515±76 
годичная продукция 31 37 
общая фитомасса 876±68 886±137 

Суммарная (надземная + подземная) фитомасса 1850 1480 
Общая первичная продукция в год 140 173 

В структуре фитомассы сосудистых растений больших величин до
стигают их отмершие части (мортмасса), доля которых составляет на 
гребневом участке в надземной сфере 75%, а в подземной — 50%. 
Для склонового участка эти величины составляют 58 и 42% соответст
венно. Низкие темпы минерализации опада (см. ниже) лимитируют про
дуктивность сосудистых растений. 

Средняя суточная продуктивность фитоценозов альпийских пусто
шей составляет за вегетационный период 0,9—1,2 г / м 2 . Близкие вели
чины продуктивности отмечены для ряда альпийских и тундровых со
обществ (Grabherr et al., 1978; Dennis et al., 1978). Подробнее ма
териалы по горизонтальной и вертикальной структуре, фитомассе и 
продуктивности изучаемых альпийских пустошей изложены нами ранее 
(Онипченко, 1985). 

С Е З О Н Н А Я И Р А З Н О Г О Д И Ч Н А Я Д И Н А М И К А 

С е з о н н а я д и н а м и к а . Продолжительность вегетационного 
периода для сосудистых растений на пустошах составляет 150—160 дней 
и связана с временем промерзания и оттаивания верхних горизонтов 
почвы. По способам перезимовки листьев все сосудистые растения 
альпийских пустошей можно подразделить на три группы. 

1. Практически все листья в конце осени или начале зимы от
мирают. Сюда относится большинство видов сосудистых растений 
пустошей. 

2. К зиме отмирает большая часть поверхности листьев, однако 
сохраняются живыми их базальные части, которые весной вытяги
ваются за счет интеркалярного роста и являются основными ас
симилирующими органами растений в начале вегетационного периода. 
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Сюда относятся три вида растений: Festuca ovina, Carex umbrosa, 
Carex tristis, составляющие в сумме 40—50% надземной фитомассы. 

3. Растения с вечнозелеными листьями, почти все листья сохра
няются зимой без повреждений и возобновляют активность с наступле
нием благоприятных условий. Сюда относятся четыре вида: Antennaria 
dioica, Vaccinium vitis-idaea, Gentiana djimilensis, G. oschtenica, состав
ляющие в сумме 5—11% надземной фитомассы. 

На основании анализа усредненных и сглаженных кривых феносостоя-
ний сообщества нами выделено семь периодов сезонного развития фи
тоценозов альпийских пустошей (Состав и структура..., 1986). 

Растения исследуемых фитоценозов могут быть отнесены к пяти 
феноритмотипам (Борисова, 1972). По числу видов абсолютно преоб
ладают весенне-, летне-, осеннезеленые растения (74%), но значительную 
роль в сложении фитоценозов играют летне-, зимнезеленые (41% био
массы) и вечнозеленые (11%) растения. 

Р а з н о г о д и ч н а я и з м е н ч и в о с т ь . Для изучения разногодич-
ной изменчивости нами были заложены постоянные трансекты, на ко
торых в течение шести лет проводился подсчет численности вегета
тивных и генеративных побегов сосудистых растений. На основании этих 
наблюдений можно заключить, что для исследуемых альпийских пусто
шей характерны скрытые флуктуации, т.е. флуктуации, при которых 
"изменений в количественном соотношении между основными компо
нентами фитоценозов не происходит или они невелики и могут быть 
обнаружены лишь при проведении точных учетов "(Работнов, 1978; 
с. 228). В целом в исследуемых сообществах численность вегетативных 
побегов большинства видов изменялась по годам незначительно, что 
отмечала и Н.Ф. Храмцова (1974) для ряда сообществ Тебердинского 
заповедника. Значительно сильнее изменяется численность генера
тивных побегов, для учета которой мы использовали постоянные тран
секты общей площадью 26 м 2 . Полученные данные были пере
считаны на площадь 10 м 2 и приведены в табл. 10. Для сравнительной 
оценки размаха колебаний числа побегов мы используем отношение 
максимальной численности генеративных побегов данного вида к его 
минимальной численности за период наблюдений. В зависимости от ве
личины этого коэффициента (К н ) цветковые растения изучаемых пус
тошей можно разделить на три группы. 

Группа 1. Численность генеративных побегов по годам меняется 
незначительно ( К н меньше или равно 2). Сюда относятся Anemone 
speciosa, Campanula biebersteiniana, Polygonum bistorta. 

Группа 2. Численность генеративных побегов по годам значитель
но варьирует(К н больше 2, но меньше 10). Сюда относится ббльшая часть 
видов растений альпийских пустошей, в том числе Arenaria lychnidea, 
Carex tristis, Carum caucasicum, Festuca ovina. 

Группа 3. Численность генеративных побегов очень резко изме
няется по годам (К„ больше 10). Сюда относятся пять видов: Anten
naria dioica, Gentiana biebersteinii, Helictotrichon aszharicum, Oxytropis 
kubanensis, Anthyllis variegata. 

Конечно, дальнейшие наблюдения позволят уточнить групповую 
принадлежность отдельных видов, однако несомненным остается факт 
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Т а б л и ц а 10 

N п/п Вид 1 9 8 0 r. 1981 r. 1 9 8 2 r. 1 9 8 3 r. 1984 r. 1 9 8 5 r. 

1 Aetheopappus caucasicus 0,4 2 2 3 0,4 5 
2 Alchemilla caucasica 4,8 48 13 44 60 35 63 
3 Anemone speciosa 1,3 276 303 252 259 320 243 
4 Antennaria dioica 43 9 0,4 17 12 11 3 
5 Anthyllis variegata 94 1 1 7 94 30 17 
6 Arenaria lychnidea 18 18 2 5 2 1 9 
7 Aster alpinus 3,0 13 9 15 8 5 11 

СЮ
 Bromopsis variegata 3 0 4 3 0,4 1,5 

9 Campanula bieberstei-
niana 

1,4 108 105 95 81 110 99 

ю Carex tristis 6,7 182 53 76 48 50 27 
11 Carex umbrosa 4,2 45 56 58 33 50 137 
12 Carum caucasicum 3,7 100 44 123 114 160 162 
13 Erigeron uniflorus 3,7 5 17 8 11 6 9 
14 Eritrichium caucasicum 6,0 4 3 2 12 11 5 
15 Euphrasia ossica — 0 0 0 7 10 2 
16 Festuca ovina 4,9 87 215 427 372 300 253 
17 Fritillaria lutea 0 2 0 0 6 10 
18 Gentiana biebersteinii 120 0,4 0,4 12 12 48 8 
19 Gentiana djimilensis 6,5 40 25 20 66 130 128 
20 Gentiana oschtenica 4,0 1 1 2 2 3 4 
21 Gentiana septemfida 3,2 6 19 14 15 15 7 
22 Helictotrichon adzha-

ricum 
25 3 14 75 32 8 61 

23 Luzula spicata 3,7 30 15 44 32 28 12 
24 Minuartia circassica 2,2 46 45 40 50 34 75 
25 Oxytropis kubanensis 80 11 0,4 19 25 32 18 
26 Pedicularis chroor-

rhyncha 
16 5 1 10 3 16 7 

27 Plantago saxatilis 5,0 1 1 0,4 2 2 1 
28 Polygonum bistorta 2,0 3 2 4 2 4 3 
29 Potentilla crantzii — 1 1 0 2 2 0 
30 Potentilla gelida 5,9 32 9 53 16 47 48 
31 Potentilla nivea — 0 0 0,4 2 2 1 
32 Primula algida 3,5 7 4 2 5 7 7 
33 Ranunculus oreophilus 14 1 1 6 9 14 11 
34 Trifolium polyphyllum 10 13 8 33 14 50 5 
35 Veronica gentianoides 4,0 3 2 8 5 8 7 

индивидуального характера колебания численности побегов отдельных 
видов растений. Причины таких колебаний связаны, по-видимому, как 
с эндогенными циклами побегообразования, так и с погодными ус
ловиями в период заложения генеративных побегов (Храмцов, 1982). 

Урожай семян цветковых растений, зависящий как от численности 
генеративных побегов, так и от их семенной продуктивности, сильно 
колеблется по годам. Результаты определения урожая семян, изучен-
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Численность генеративных побегов растений альпийской пустоши 
на постоянных трансектах (склоновый участок) 



Т а б л и ц а II 

N п/п Вид 1982 г 1983 r. 1984 r. 1985 r. 

1 Alchemilla caucasica 29±13 39±12 42±7 He onp. 
2 Anemone speciosa 4 ± 2 4 ± 2 442±33 246±36 
3 Antennaria dioica 192±58 21±9 59±22 He onp. 
4 Anthyllis variegata 3±3 50±44 22±10 He onp. 
5 Arenaria lychnidea 0 0,3±0,2 0,1 ±0,1 He onp. 
6 Aster alpinus 8 ± 3 36±8 13±3 He onp. 
7 Campanula biebersteiniana 138±44 203±71 316±52 367±95 
8 Carex tristis 8 ± 2 0,4±0,3 18±3 24±3 
9 Carex umbrosa 29±5 8±2 25±5 99±22 

10 Carum caucasicum 91±16 393±35 366±39 475±71 
11 Erigeron uniflorus 13±5 62±16 13±4 He onp. 
12 Euphrasia ossica 8 ± 8 41±18 26±13 11±5 
13 Eritrichium caucasicum 8±5 13±6 15±6 5 ± 3 
14 Festuca ovina 119±16 168±20 15±3 145±21 
15 Gentiana biebersteinii 353±180 214±83 123±48 He onp. 
16 Gentiana djimilensis 82±21 528±142 1092±149 1283±280 
17 Gentiana oschtenica 63±32 I4±6 48±16 52±12 
18 Gentiana septemfida 15±5 75±24 63±28 102±47 
19 Helictotrichon adzharicum 64±7 19±3 0,5±0,1 33±5 
20 Luzula spicata 5 ± 2 11±3 74±14 28±4 
21 Minuartia circassica 2±1 22±4 0,7±0,3 He onp. 
22 Oxytropis kubanensis 5 ± 4 37±28 0 32±24 
23 Pedicularis chroorrhyncha 154±32 21±5 42±14 He onp. 
24 Polygonum bistorta 4 ± 2 8 ± 3 5 ± 2 He onp. 
25 Potentilla gelida 24±5 I3±3 77±17 He onp. 
26 Primula algida 18±7 239±92 346±100 500±170 
27 Ranunculs oreophilus 6 ± 2 9 ± 2 33±5 He onp. 
28 Trifolium polyphyllum 0 1,0±0,3 3±1 He onp. 
29 Veronica gentianoides 70±19 44±10 56±21 38±6 

ного нами по стандартным методикам (Работнов, 1960; Вайнагий, 
1974), представлены в табл. 11. Наибольшее количество семян в изу
чаемых фитоценозах образуют Primula algida, Campanula biebersteinia
na, Gentiana djimilensis, Gentiana biebersteinii, Carum caucasicum. Незна
чительный урожай семян в изученный период времени (1982—1985 гг.) 
характерен для осок (С. umbrosa и С. tristis), клевера (Trifolium po
lyphyllum) и гвоздичных (Arenaria lychnidea, Minuartia circassica), играю
щих существенную роль в сложении фитоценозов пустошей. Получен
ные данные свидетельствуют также, что общий урожай семян, соста
вивший в 1982 г. около 1400, в 1983 г. — 2100, а в 1984 г. — 3400 семян 
на 1 м 2 , значительно выше численности всхожих семян в почве 
(см. табл. 8). Эта особенность альпийских пустошей связана, по-ви
димому, с большой поедаемостью семян фитофагами, часто низкой их 
всхожестью, а также быстрым прорастанием семян у ряда видов, не 
позволяющим им накапливаться в почве. 
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П О Ч В Е Н Н Ы Е И Э П И Ф И Т Н Ы Е ВОДОРОСЛИ 

Водоросли, населяющие верхние горизонты почвы, являются обяза
тельными компонентами практически всех наземных биогеоценозов 
(Штина, 19846). Они участвуют в создании первичной продукции, 
служат кормом многим почвенным беспозвоночным (простейшим, кле
щам, коллемболам и др.), азотфиксирующие синезеленые водоросли 
(цианеи) во многих сообществах вносят существенный вклад в их азот
ный баланс. Почвенные водоросли высокогорий Кавказа до сих пор 
слабо изучены. Поэтому в настоящей работе мы поставили задачу оце
нить численность и биомассу, а также выяснить видовой состав во
дорослей альпийских пустошей. 

Для изучения численности и биомассы почвенных и эпифитных во
дорослей мы использовали метод прямого подсчета и измерения раз
меров их клеток в фиксированных формалином препаратах 1 (Штина, 
1984а). Пробы (надземные части растений и ветошь, почва с глубины 
О—5 и 5 —10 см) отбирали в три срока (середина июня, июля и ав
густа 1982 г.) в десятикратной повторности, причем каждая повтор-
ность представляла собой смешанный образец весом 0,5—1,0 г из моно
лита почвы объемом 500 см 3 . Для определения видового состава с 
гребневой и склоновой частей пробной площади отбирали смешанные 
(каждая из 20 точек) пробы с соблюдением правил стерильности. Опре
деление видового состава водорослей проведено Э.А. Штиной с по
мощью почвенных и водных культур. 

Б и о м а с с а водорослей (здесь и далее рассматриваются только 
свободноживущие эпифитные и почвенные водоросли, не входящие в 
состав лишайников) невелика и составляет 1,2—1,6 г / м 2 (сырой вес), 
численность 13—32 тыс. клеток в 1 г абс. сухой почвы. Зеленые 
и желтозеленые водоросли (учитываемые совместно) являются домини
рующей группой, однако в ряде проб большую роль играют также 
диатомеи (рис. 7). Синезеленые водоросли (цианеи) весьма немного
численны и глубже 5 см практически не обнаружены (табл. 12). Чис
ленность и биомасса водорослей выше в начале и в конце вегета
ционного периода, а в середине лета несколько снижается (рис. 9). 
Последнее, видимо, связано с меньшей влажностью почвы и ббльшим 
затенением ее поверхности высшими растениями в это время. Исходя 
из существующих данных о соотношении между биомассой и продук
цией почвенных водорослей (Штина, 19846), в нашем случае годичную 
продукцию можно ориентировочно оценить в 5—10 г / м 2 абс. сухого 
веса. Эта величина существенно ниже, чем продукция сосудистых рас
тений, но очень близка к годичной продукции лишайников на пусто
шах (см. выше). По биомассе водоросли в горно-луговых почвах аль
пийских лишайниковых пустошей сопоставимы с их биомассой многих 
лесных и луговых биогеоценозов (Алексахина, Штина, 1984; Штина, 
19846), но значительно меньше, чем в большинстве тундровых, степ
ных и пустынных сообществ (Базова, 1978; Новичкова-Иванова, 1980; 
Перминова, 1980; Перминова и др., 1982; Шушуева, 1982, 1984; Гецен, 

' Большая помощь в овладении методикой подсчета водорослей нам была оказана 
Т.Н. Алексахиной, за что мы выражаем ей искреннюю благодарность. 
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#№нь //голь Август 
Р и с . 7. Биомасса почвенных и эпифитных водорослей альпийских пустошей(мгХ 10"' сы
рого веса на 1 г сухой почвы) 

1 — зеленые и желтозеленые водоросли; 2 — диатомеи; 3 — цианеи; А — надземные части расте
ний и ветошь; Б — почва 0—5 см; В — почва на глубине 5—10 см 
1985). Близкие величины биомассы водорослей Получены для лишайни
ковых сообществ на Хасынском хребте (Пивоварова, Берман, 1979). 

В почвах лишайниковых пустошей выявлено 64 вида водорослей 
(ряд форм идентифицирован только до рода), среди них 32 вида зеле
ных, 6 желтозеленых, 8 диатомей и 19 цианей. Таким образом, зеле
ные водоросли доминируют не только по биомассе, но и по видовому 
богатству. Это отличает исследуемые сообщества от аридных высоко
горных биогеоценозов Средней Азии и Казахстана, где по числу видов 
и по биомассе преобладают цианеи (Мельникова, 1975; Бут, 1975; 
Токбулатова, 1973; Базова, 1978). Большое разнообразие цианей свой
ственно также многим типам тундр (Cameron et al., 1978, Гецен, 1985) 
и скальным поверхностям высокогорий Кавказа (Панаит, 1973). Наибо
льшее разнообразие цианей (15 видов) на исследуемых альпийских пу
стошах отмечено для верхнего (0—2 см) слоя почвы на склоновом 
участке, который характеризуется более теплыми и менее кислыми 
почвами, меньшим участием лишайников в составе фитоценозов и боль
шей первичной продукцией сосудистых растений (см. выше). 

Альгофлора альпийских пустошей характеризуется значительным 
своеобразием: в ней виды-убиквисты сочетаются с комплексами явно 
гидрофильных видов (6 видов порядка Mesotaeniales и Desmidiales) 
и литофильных видов, широко распространенных на Кавказе (личные 
наблюдения) в составе наскальных корочек "горного загара", в част
ности видов Gloeocapsa и Gloeothece. Несмотря на небольшое участие 
в сложении биомассы, цианеи достаточно разнообразны, так что соот
ношение числа видов Cyanophyta: Chlorophyta, равное 1:1,6, близко 
к их соотношению, например, в почвах Большеземельской тундры (Ге
цен, 1985). Однако в отличие от тундровых почв, здесь относительно 
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Р и с . 7. Биомасса почвенных и эпифитных водорослей альпийских пустошей(мгХ 10~3 сы
рого веса на 1 г сухой почвы) 

/ — зеленые и желтозеленые водоросли; 2 — диатомеи; 3 — цианеи; А — надземные части расте
ний и ветошь; Б — почва 0—5 см; В — почва на глубине 5—10 см 



Т а б л и ц а 12 

Список видов почвенных и эпифитных водорослей альпийских пустошей 
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Nn/п Отдел и вид водорослей Участки, глубина, см 

гребневой склоновый на рас
тениях 

0—2 2—5 5—10 0—2 2—5 5 
— 10 

тениях 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 

C y a n o p h y t a 

1 Microcystis pulverea (Wood) 
Forti emend Elenk. + 

2 Synechococcus aeruginosas Nag. + + + 
3 S. cedrorum Sauv. + 
4 Gloeocapsa minuta (Kiitz.) Hollerb. + + 
5 G. minor (Kiitz.) Hollerb. + + + 
6 G. turgida (Kiitz.) Hollerb. + 
7 
8 

Gloeothece palea (Kiitz.) Rabenh. 
Nostoc commune Vauch. + 

+ 

9 Nostoc sp. + 
10 Anabaena sp. + 
11 Oscillatoria brevis (Kiitz.) Gom. + 
12 Oscillatoria sp. + 
13 Phormidium angustissimum W. et 

G.S. West 
+ + + 

14 Ph. autumnale (Ag.) Gom. + 
15 Ph. foveolarum (Mont.) Gom. + + 
16 Ph. uncinatum (Ag.) Gom. + + 
17 Lyngbya aerugineo-coerulea (Kiitz.) 

Gom. 
+ + 

18 Schizothrix sp. + 
19 Plectonema sp. + + + 

В с е г о 5 — 1 15 1 — 9 

C h l o r o p h y t a 
20 Chlamydomonas sp. I + + + 21 Chlamydomonas sp. II + + + + + + + 
22 Chlorococcum sp. + + + + + + 
23 Bracteacoccus minor (Chodat) Petrova + + + + 
24 Radiosphaera sphaerica (Korsch.) Starr + 25 Chlorella mirabilis V. Andr. + + + + 
26 Ch. minutissima Fott et Novacova + + + + 
27 Ch. vulgaris Beijerinck + + 
28 Oocystis sp. + + 
29 Coccomyxa solorinae Chodat + + + + 
30 Choricystis sp. + 
31 Pseudococcomyxa sp. + 
32 Neochloris bilobata Vinatzer + + + 
33 Myrmecia bisecta Reisigl + + + + + + 
34 Scotiella levicostata Hollerb. + + + + 
35 Kentrosphaera bristolae G.M. Smith + 
36 Tetracystis sp. + + 
37 
38 
39 

Borodinellopsis sp. + 37 
38 
39 

Chlorosarcinopsis sp. + 
37 
38 
39 Stichococcus bacillaris Nag. + 
40 
41 
42 

S. fragilis Gay + 40 
41 
42 

S. minor N3g. + ++ 
40 
41 
42 Ulothrix subtilissima Rabenh. + + + + 



Таблица 12 (окончание) 

меньше н о с т о к о в ы х (3 вида) и относительно б о л ь ш е х р о о к о к к о в ы х , 
которые по числу видов (7) сравниваются с осциллаториевыми. Х р о -
ококковые типичны скорее не для почв, а для скальных м е с т о о б и т а 
ний. Очень с в о е о б р а з е н состав д и а т о м е й : о с н о в н у ю роль играет Pin
nularia borealis , тогда как считающаяся у б и к в и с т о м Hantzschia a m p h i o -
xys не встречена ни в о д н о й п р о б е . Во всех о т д е л а х в о д о р о с л е й 
содержится значительное количество арктоальпийских и бореальных 
видов. 

Наконец , следует о т м е т и т ь о т л и ч а ю щ е е с я от известных д о сих пор 
(Алексахина , Штина, 1984) сочетание жизненных ф о р м в о д о р о с л е й . 
Здесь резко п р е о б л а д а е т С - ф о р м а (20 видов) , виды которой о б р а з у ю т 
о б и л ь н у ю слизь, о б л а д а ю щ у ю в о д о у д е р ж и в а ю щ е й с п о с о б н о с т ь ю ; на 
в т о р о м месте (11 видов) — C h - ф о р м а , в к л ю ч а ю щ а я виды-убиквис
ты; третье м е с т о (по 8 видов) делят В-форма , к к о т о р о й относятся 
подвижные д и а т о м е й , и Р -форма , о б ъ е д и н я ю щ а я растущие на поверх
ности почвы синезеленые нитчатки. Т а к и м о б р а з о м , спектр жизненных 
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 

43 Chlorchormidium flaccidum (Kiitz.) 
Fott var. nitens Menegh em Klebs + + + + + 

44 Ch. dissectum (Gay) Fareoqui + + + 
45 Mesotaenium endlicherianum Nag. + + + + 
46 Cylindrocystis brebissonii Menegh + + + 
47 C. crassa De Bary + + + + + 
48 Cosmarium anceps Lund + 
49 C. crenatum Ralfs + + 
50 Actinotaenium cucurbit inum (Biss.) 

Teil 
+ + + 

В с е г о 20 9 15 19 10 5 13 

X a n t h o p h y t a 

51 Pleurochloris sp. sp. + + + + + + + 
52 Botrydiopsis minor (Schmidle) Chod. + 
53 Polyedriella sp. + + + 
54 Heterothrix exilis Pasch. + 
55 Heterococcus sp. + 
56 Ellipsoidion sp. + + + + + 

В с е г о 2 2 3 4 2 3 2 

B a c i l l a r i o p h y t a 
57 Stauroneus parvula Lund var. 

prominula Grun. 
+ 

58 Navicula contenta Grun . + 
59 N. mutica Kiitz. + + 
60 N. pelliculosa ( B r e b ) Hilse + + 
61 Pinnularia borealis Ehr. + + + + + 
62 Pinnularia sp. + 
63 Nitzschia palea Kiitz. + 
64 Nitzschia sp. + 

В с е г о : 1 2 — 5 1 — 5 
В с е г о в и д о в в о д о р о с л е й 28 13 19 43 14 

ос 29 



форм альгосинузий альпийских пустошей можно выразить формулой 
CChB-P. Для сравнения укажем соответствующие формулы альго
синузий: тундровых биогеоценозов — CXPHCh, лесных — X C P C h H . 
болотных — СХРСпН, степных — PCChX. Как видно, по преобла
данию С-формы альпийские пустоши сходны с тундрами и болотами, 
но резко отличаются от них малой ролью Х-формы, объединяющей 
"тенелюбивые" виды. По-видимому, у водорослей альпийских пустошей 
их гидрофильность сочетается со светолюбием, что отражает черты 
экотопа — гумидность и высокую освещенность. 

Для сравнения укажем, что на выпасаемых и сенокосных субаль
пийских лугах Центрального Кавказа отмечено преобладание зеленых 
водорослей по биомассе и числу видов (Перминова, Штина, 1977; 
Штина, Перминова, 1983), хотя для этих сообществ по сравнению с 
исследуемыми пустошами характерно практическое отсутствие диато-
мей, большая роль цианей (до поверхностных разрастаний Nostoc 
commune) и более высокие показатели общей биомассы почвенных 
водорослей (Перминова, 1979). Преобладание видов зеленых водо
рослей отмечено также в высокогорных почвах Альп (Reisigl, 1964). 

Таким образом, можно заключить, что характерными чертами во
дорослевых группировок сомкнутых сообществ гумидных высокого
рий, по-видимому, являются относительно невысокая биомасса водо
рослей при доминировании и наибольшем разнообразии зеленых водо
рослей и значительной роли диатомовых. 

Х И М И Ч Е С К И Й С О С Т А В Р А С Т Е Н И Й 
И О С О Б Е Н Н О С Т И 

Б И О Л О Г И Ч Е С К О Г О К Р У Г О В О Р О Т А 

Наряду с изучением первичной продукции фитоценозов альпийских 
пустошей, результаты которого изложены выше, нами проводилось 
изучение химического состава растений и особенностей биологического 
круговорота. Для изучения химического состава образцы растений 
(раздельно по видам, надземные и подземные органы, живые и отмер
шие части) собирали в разные сроки (конец июня, июля и августа, 
середина сентября). Всего исследовано семь видов травянистых расте
ний и три вида лишайников. Химические анализы проводили после 
мокрого и сухого озоления по стандартным методикам (Гришина, 
Самойлова, 1971; Malter, Nihlgard, 1980). 

Для оценки скорости разложения опада альпийских растений нами 
были поставлены модельные опыты в капроновых мешочках с ячеей 
1 м м в которых использовали ветошь текущего года сосудистых 
растений, образцы подземной фитомассы и нижние (отмирающие) части 
талломов лишайников, что предотвращало возможный рост последних. 
Потери в весе за два года экспозиции составили (среднее и его ошиб
ка) (в % от начального веса): 
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Ветошь надземных частей сосудистых растений на поверхности почвы 
Campanula biebersteiniana 4 5 ± 3 
Anemone speciosa 4 2 ± 3 
Carex tristis 28±2 
Festuca ovina 35± l 

Подземные органы сосудистых растений (без разбора по видам) 
На поверхности почвы 21 ± 6 
На глубине 5 см 25±9 
На глубине 15 см 26±11 

Лишайники (на поверхности почвы) 
Cetraria islandica 29±4 

• Thamnolia vermicularis 25±5 
Cladina mitis 14±3 

Скорость разложения несколько возрастала на второй год экспо
зиции по сравнению с первым, а в осенне-зимний период (с сен
тября по апрель) первого года разложения достоверного уменьшения 
веса образцов не обнаружено. Скорость разложения лишайников не
велика. На основании полученных данных можно рассчитать время 
полного разложения (или "время круговорота", по Мооге, 1984). Оно 
составило для опада надземных частей сосудистых растений 10—25 лет, 
для подземных — около 20 лет и для лишайников — 18—20 лет. Низ
кая скорость разложения лишайников показана также для ряда тунд
ровых и таежных сообществ (Игнатенко, Пугачев, 1981; Пугачев, 1983; 
Мооге, 1984). Малая скорость минерализации опада — лимитирующий 
фактор биологической продуктивности, поскольку основной поток ве
ществ в экосистеме пустоши идет через детритные пищевые цепи. 

Среди изученных 10 видов растений альпийских пустошей лишай
ники отличаются невысоким содержанием азота и большинства зольных 
элементов, что отмечалось также рядом исследователей (Кормовые 
растения..., 1950—1956; Манаков, 1972; Пугачев, 1983), хотя содержание 
Са в Cetraria islandica довольно высоко (табл. 13). Надземные органы 
сосудистых растений имеют более высокое содержание элементов 
минерального питания, чем подземные. 

Виды разнотравья и бобовых имеют более высокое содержание 
Р, Са и Mg по сравнению с их содержанием в злаковых и осоках. 
Интересно отметить, что особенно велико содержание фосфора в над
земных и подземных органах Anemone speciosa — вида, обладающего 
высокой степенью интенсивности везикулярно-арбускулярной микориз
ной инфекции среди сосудистых растений альпийских пустошей. Как 
известно, симбиоз с микоризными грибами имеет первостепенное зна
чение в обеспечении высших растений фосфатами из почвы (Работ
ное, 1979; Селиванов, 1981). 

Коэффициенты биологического поглощения отдельных элементов из 
почвы составляют для надземных частей сосудистых растений сле
дующие величины: Р — 18—100; N — 3,7—8,7; S — 5,0—15,7; Са — 
7,6—21,9; К — 6,4—18,0; Mg — 0,7—6,8; Al — 0,06—0,5; Fe — 0 , 1 2 — 
0,4; Si — 0,05—1,5. Наиболее интенсивно (элемент энергичного накоп
ления, по А.И. Перельману, 1975) аккумулируется растениями фосфор. 
Усредненный ряд накопления для травянистых растений альпийских 
пустошей имеет вид: P > C a > K > S > Mg > N > Si > Al, Fe. 
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Т а б л и ц а 13 

Вид растений l N P К Ca Mg Si AI Fe 

Лиш айники 
Cetraria islandica 0,61 0,04 0,20 1,12 0,08 0,56 0,36 0,13 
Cladina mitis 0,61 0,05 0,20 0,44 0,13 1,32 0,52 0,25 
Thamnolia vermicularis 0,65 0.08 0,25 0,88 0.08 0,45 0,25 0,08 

Сосудистые растения 
Надземные органы 
Anemone speciosa 1,18 0,37 2,88 0,92 0,29 0,19 0.12 0,06 
Antennaria dioica 0,82 0,16 1.61 0,54 0,10 0,29 0,23 0.06 
Campanula biebersteiniana 2,27 0,16 3,00 0,51 0,31 0,16 0,05 0,05 
Trifolium polyphyllum 3,06 0,23 1.06 0,85 0,41 0,07 0,15 0.08 
Carex umbrosa 1,05 0,05 1,32 0,35 0,18 1,40 0,07 0,05 
Carex tristis 1,35 0,08 1,00 0,37 0,25 1,35 0,10 0,05 
Festuca ovina 1,56 0,05 2,01 0,32 0,07 2,30 0.14 0,06 
Подземные органы 
Anemone speciosa 0,48 0.12 1,21 0,19 0,02 0,49 0,12 0,11 
Antennaria dioica 0,64 0,05 1.05 0,17 0,18 0,53 0,31 0,15 
Campanula biebersteiniana 0,28 0,04 0,66 0,16 0,02 0,46 0,31 0.11 
Trifolium polyphyllum 0,71 0,06 0,53 0,48 0,14 0,27 0,20 0.11 
Carex umbrosa 0,30 0,09 0,67 0,16 0,15 2,61 0.10 0,18 
Carex tristis 0,48 0,05 0,57 0,15 0,12 2,69 0,09 0,21 
Festuca ovina 0,48 0,05 0,45 0,40 0,14 3,66 0,45 0,35 

Изучение сезонной динамики химического состава растений показа
ло значительные изменения в содержании отдельных элементов в те
чение вегетационного периода. 

В надземных органах сосудистых растений к концу вегетацион
ного периода уменьшается содержание азота и калия, что характер
но для многих видов растений. Содержание кальция к концу вегета
ции увеличивается, главным образом в листьях осок и злаков (Carex 
tristis, С. umbrosa, Festuca ovina). В листьях Campanula biebersteiniana 
к осени (но до отмирания!) увеличивается содержание фосфора. Для 
магния характерно перераспределение его между надземными и под
земными органами растений: в июле наблюдается минимум содержа
ния этого элемента в подземных органах и максимум — в надземных. 

Большое значение для сохранения дефицитных элементов минераль
ного питания, прежде всего азота и фосфора, внутри растения имеет 
реутилизация этих элементов из отмирающих органов в живые (Chapin, 
1980). Чем больше потребность растений в азоте, тем в больших 
масштабах идет его реутилизация из опада (Работнов, 1980). Нами 
рассчитан коэффициент реутилизации (отношение содержания элемента 
осенью в листьях к его содержанию в свежем опаде) для изучаемых 
видов сосудистых растений альпийских пустошей (табл. 14). Наиболее 
интенсивно происходит реутилизация фосфора у Anemone speciosa и 
Campanula biebersteiniana, азота как у этих видов, так и у Festuca ovina 
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Т а б л и ц а 14 

Коэффициен Коэф(| ициен-
Вид ты реутили Вид ты реутилизаВид 

зации ции 
N P N Р 

Anemone speciosa 2,9 12,4 Festica ovina 3,0 2.0 
Campanula biebersteiniana 4,3 17.0 Antennaria dioica 1,6 2.0 
Carex tristis 1,9 2,0 Trifolium polyphyllum 3,0 3,3 
Carex umbrosa 1,7 2,2 

и Trifolium polyphyllum. Высокое содержание азота в тканях харак
терно для многих бобовых, однако значительная реутилизация его у 
Trifolium polyphyllum позволяет предположить отсутствие симбиотиче-
ской азотфиксации у этого вида. Изучение корневой системы клевера 
в условиях альпийских пустошей показало практическое отсутствие у 
него клубеньков. 

Валовые запасы основных элементов минерального питания рас
тений в горно-луговых почвах лишайниковых пустошей (горизонты 
А д , Ai и В — общей мощностью 25—30 см) значительны (табл. 15), 
однако количество доступных для растений форм этих элементов 
составляет для N, Р и К менее 1% их валовых запасов. Биологи
ческий круговорот характеризуется малой емкостью по азоту и золь
ным элементам — от 350 на склоновом до 420 кг/га на гребневом 
участках. Ряд запасов элементов в биомассе растений несколько раз
личается для гребневого (I) и склонового (II) участков (рис. 8): 

Si > Са > N Ж > Al > Fe > Mg > S, Р (I) 
S i > K , N > C a > A l > F e > M g > S > P . (II) 

Это связано с разным участием лишайников и сосудистых растений 
в сложении фитоценозов пустошей. В лишайниках преобладают Са, N и 
Si, в наземных органах травянистых растений — К, N и Si, а в под
земных — К, Si и N. 

Запасы азота и зольных элементов в биомассе близки к запасам их 
в мортмассе (см. табл. 15). Ежегодное вовлечение элементов в био
логический круговорот в несколько раз меньше их запасов в био
массе. Значительная часть биогенов (до половины для азота и более 
половины для Са и Mg), вовлекаемых в круговорот, поступает в 
биогеоценозы пустошей с атмосферными осадками (см. табл. 15). 

Сравнительный анализ сезонного изменения химического состава 
отдельных видов растений и их биомассы позволил выявить особен
ности сезонной динамики запасов основных элементов минерального 
питания в биомассе растений. 

Суммарные запасы азота в биомассе растений наименьшие в июне, 
достигают максимума в июле и незначительно снижаются к августу 
и сентябрю. Сравнительный анализ динамики подвижных форм соеди-

Коэффициенты реутилизации азота и фосфора из отмирающих листьев 
альпийских растений 
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Т а б л и ц а 15 

Э л е м е н т В а л о в ы е 
з а п а с ы в 
п о ч в е 

П о д в и ж 
н ы е ф о р м ы 
в п о ч в е 

З а п а с ы в 
б и о м а с с е 
( и ю л ь ) 

З а п а с ы в 
м о р т м а с с е 

П о с т у п л е 
н и е с о с а д 
к а м и з а г о д 

Е ж е г о д н о е 
в о в л е ч е н и е в 
б и о л о г и ч е 
с к и й к р у г о 
в о р о т 

Е ж е г о д н о е 
п о с т у п л е 
н и е с н а д 
з е м н ы м 
о п а д о м 

С 100000 
120000 - 5700 

4600 
3400 
2600 

7,4 700 
870 

500 
650 

N 6800 
10200 

17,2 

шг 
69 
64 

71 
55 

7,5 16,4 
Ж4 

6,3 

О" 
Р 1260 

1 100 
6,8 
8,3 

6,6 
TJ 

6,0 
6,5 - 1,3 

2,2 
0,3 
0,5 

К 37000 
39000 

360 
370 

61 
75 

44 
67 

0,7 22 
27 

4,0 
ТА 

Са 13500 
11300 

2050 
3110 

75 
51 

39 
52 

4,0 5,6 
9 Т 

5,5 
8,8 

M g 
16700 
16600 

190 
270 

10 
тт 

11 
Тз 

1,8 2,0 
з Т 

1,2 

нений азота в почве и лизиметрических водах (см. выше) показал 
закономерное снижение концентрации этих форм от начала к концу 
вегетационного периода. Поскольку запасы подвижных форм соедине
ний азота в почве и количество азота, вовлекаемого в круговорот, 
близки, есть все основания рассматривать поглотительную деятельность 
корней растений в качестве основного фактора, определяющего дина
мику содержания подвижных форм азота в начале вегетационного 
периода. В то же время дальнейшее снижение концентрации азота в 
почве в августе, видимо, связано с активным поглощением его микро
организмами. 

Запасы кальция в биомасе растений несколько уменьшаются 
от июня к июлю, а затем значительно возрастают к августу, 
достигая максимума в конце вегетационного периода. Запасы магния 
в биомассе увеличиваются от июня к августу. Ежегодное вовле
чение этих элементов в биологический круговорот, видимо, ока
зывает незначительное влияние на динамику их обменных форм в 
почве, так как оно составляет менее 1% запасов последних (см. табл. 
15). 

Динамика запасов калия в растениях связана в основном с се
зонными изменениями биомассы. Они возрастают от июня к июлю, 
а затем сильно уменьшаются за счет вымывания калия из над
земных частей растений (Chapin, 1980). Горно-луговые почвы альпий
ских пустошей обогащены подвижными формами калия, поступающего 
при выветривании биотитовых сланцев, поэтому калий в условиях 
пустошей не является лимитирующим элементом минерального питания 
растений. 
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Р и с . 8. Структура запасов азота и зольных элементов в биогеоценозах альпийских пус
тошей (кг/га) 

Участки: А — гребневой. Б — склоновый; / — лишайники: органы сосудистых растений: 2 — над
земные: 3 — подземные 

Рассмотрим особенности круговорота в изученных альпийских со
обществах по сравнению с другими системами. 

Время оборота (по Титляновой, 1984) углерода на альпийских 
пустошах составляет от пяти (склоновый) до восьми (гребневой 
участок) лет. В то же время отношение запасов подстилки к еже
годному опаду равняется 1,4—3,0, что позволяет отнести круго
ворот к заторможенному типу по градациям Л.Я. Родина и Н.И. Ба-
зилевич (1965). Время полного разложения опада составляет около 
20 лет и близко к таковому у альпийских сообществ Новой 
Зеландии (Meurk, 1978), в то время как для тундровых сооб
ществ аналогичный показатель составляет 30 и более лет (Swift, 
Heal, 1979). Близкие к полученным нами величинам емкости био
логического круговорота (350—420 кг/га) показатели указываются 
для лишайниково-кустарничковых тундр Кольского полуострова (Ма-
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наков, 1972). Исследуемые альпийские пустоши накапливают в два-
три раза меньше азота и фосфора по сравнению с пустошами 
и лугами в высокогорьях Австрийских Альп (Render, 1976; Render, 
Schafer, 1978), в то время как для альпийских сообществ про
винции Юкон в Канаде приводятся близкие показатели к полу
ченным нами величинам запасов азота, фосфора и калия в био
массе (Grier, Ballard, 1981). 

Ежегодное вовлечение азота и зольных элементов в биологи
ческий круговорот на альпийских пустошах выше, чем в горных 
лишайниковых тундрах (Игнатенко, Пугачев, 1979), и наиболее близ
ко к аналогичным показателям для альпийских лугов Азербайджана 
(Джафаров, Джафарова, 1980). Средняя зольность изученных компо
нентов фитоценозов пустошей 2,6—5,0%. Она выше, чем у тундровых 
растений, но ниже, чем у растений субальпийских лугов (Гриши
на, 1974; Джафаров, Джафарова, 1980). По своим химическим осо
бенностям биологический круговорот на альпийских пустошах может 
быть охарактеризован как (калиево)-азотно-кальциево-кремневый, так 
как, наряду с преобладанием кремния, весьма существенна роль 
азота, кальция и калия. Ряд накопления элементов в биомассе 
растений пустошей совпадает с их накоплением в луговой степи 
Западной Сибири (Титлянова, 1979). Близкие ряды накопления отме
чены для альпийских лугов Тянь-Шаня (Федичкин, 1978). В то же 
время для равнинных тундр характерен азотный тип круговорота 
(Гришина, 1974), а для горных лишайниковых тундр — калиево-
кальциево-азотный (Игнатенко, Пугачев, 1979, 1981) с незначи
тельной ролью кремния. Таким образом, биологический круговорот 
на альпийских пустошах северо-западного Кавказа имеет специ
фические черты: заторможенность, малую емкость, (калиево)-азот-
но-кальциево-кремневый химизм, что сближает исследуемые пу
стоши, с одной стороны, с горно-тундровыми, а с другой — 
с лугово-степными сообществами. 

Г Е Т Е Р О Т Р О Ф Ы 
В С О С Т А В Е Б И О Г Е О Ц Е Н О З О В П У С Т О Ш Е Й 

Г Р И Б Ы 

П О Ч В Е Н Н Ы Е М И К Р О М И Ц Е Т Ы 

Почвенные микромицеты являются важными компонентами био
геоценозов, участвующими в разложении органического вещества в 
почве и служащими пищей для многих почвенных беспозвоночных, 
особенно орибатидных клещей и коллембол. Нами были определена 
биомасса мицелия в описанных выше почвенных разрезах, харак
теризующих гребневой и склоновый участки (табл. 16). и выяв
лены особенности видовой структуры комплекса микромицетов почв 
альпийских пустошей (подробнее см.: Состав и структура. . . 1986). 

Наибольшая биомасса мицелия сосредоточена в дерновых горизон-
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Т а б л и ц а 16 

Биомасса мицелия в горно-луговой почве альпийских пустошей 

Горизонт Участки Горизонт 

гребневой склоновый 

Горизонт 

мг г почвы. Х±м г /м ; мг; г почвы. X±.\t г' м" 

А , 0.37±0.08 16.6 0.69±0,15 39.3 
А, 
в 

0.24±0.05 
0.19±0,05 

15.8 
8,2 

0.67±0.30 
0,05±0.01 

60,3 
1.2 

В с е г о 40.6 100.8 

тах обоих разрезов — 0,37 мг / г почвы на гребневом и 0,69 мг / г 
на склоновом участках' (повторность 10-кратная, здесь и далее 
сырой вес). Достоверные различия между разрезами по биомассе 
мицелия, вероятно, связаны с более благоприятными условиями для 
грибов на более теплом и влажном склоновом участке, где биоло
гический круговорот протекает более интенсивно. 

Анализ комплексов микромицетов горно-луговой почвы, выделен
ных на среде Чапека, показал, что количество грибных зачатков, 
обнаруженных в поверхностных горизонтах обоих разрезов, было 
одинаково и составило 30 тыс /г почвы, типичными видами (про
странственная частота встречаемости которых более 30%) на обоих 
участках являются Chrysosporium pannorum (Link) Hughes, Morti-
erella alpina Peyronel, Penicillium chrysogenum Thorn, P. jantinellum 
Biourge, P. steckii Zal., а виды Fusarium poae (Peck) Wollenw. 
и P. simplicissium (Oudem) Thorn обычны лишь в почве гребневого 
участка. Большинство этих видов типично также и для других 
высокогорных почв (Вухрер, 1966; Franz, 1975; Bissett, Parkinson, 
1979). 

Таким образом, почвы альпийских лишайниковых пустошей харак
теризуются определенным набором типичных видов микромицетов 
и высоким содержанием грибного мицелия в верхних горизонтах 
почвы (0,4—0,7 мг/г) , что сравнимо с богатыми мицелием дерново-
подзолистыми почвами (0,8 м г / г — Мирчинк, Степанова, 1982), 
но в связи с малой мощностью профиля общее количество мицелия 
в исследуемых почвах невелико (40—100 г /м 2 ) . 

М И К О С И М Б И О Т Р О Ф И З М С О С У Д И С Т Ы Х Р А С Т Е Н И Й 

Изучение консортивных связей высших растений с другими организ
мами, в частности с симбиотическими грибами, имеет большое 
значение для познания структуры и функционирования биогеоцено
зов. Сведения о микосимбиотрофии растений высокогорий немного
численны (Селиванов и др., 1962, 1966; Нозадзе, 1968, 1976; 
и др.). Поэтому мы поставили задачу изучить особенности мико-
ризообразования основных компонентов фитоценозов альпийских 
пустошей. Для изучения микосимбиотрофии была использована мето
дика И.А. Селиванова (1981). 
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Т а б л и ц а 17 

Интенсивность инфекции 

Из 49 исследованных видов растений альпийских пустошей мико
риза была обнаружена у 39 видов. П р е о б л а д а ю щ и м т и п о м явля
ется везикулярно-арбускулярная ( зигомицетная тамнискофаговая) эн-
д о м и к о р и з а ( В А М ) , которая отмечена для 35 видов. Vaccinium 
vitis-idaea о б р а з у е т э р и к о и д н о - а р б у т о и д н у ю ( э у м и ц е т н у ю т о л и п о -
фаговую) э к т о м и к о р и з у , а три изученных вида сем . Orchidaceae — 
т о л и п о ф а г о в у ю э н д о м и к о р и з у . 

Наивысшая интенсивность м и к о р и з н о й инфекции отмечена у С а т -
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Интенсивность микоризной инфекции растений альпийских пустошей 
(в % среднее и его ошибка) 

N п/п Вид 
.—. , 

Интенсивность инфе 

1 Aetheopappus caucasicus 39±2 
2 Alchemilla caucasica 6 0 ± 3 
3 Anemone speciosa 71±3 
4 Androsace albana 3 3 ± 3 
5 Antennaria dioica 6 1 ± 3 
6 Anthemis iberica 58±2 
7 Anthemis sosnovskyana 45±2 
8 Anthyllis variegata 3 8 ± 3 
9 Aster alpinus 56±3 

10 Bromopsis variegata 54±3 
II Campanula biebersteiniana 8 0 ± 3 
12 Carum caucasicum 6 2 ± 3 
13 Coeloglossum viride 2 9 ± 3 
14 Erigeron uniflorus 5 I ± 3 
15 Festuca ovina 21±2 
16 Fritillaria lutea 15±2 
17 Gentiana aquatica 3 2 ± 3 
18 Gentiana biebersteinii 54±3 
19 Gentiana djimilensis I5±2 
20 Gentiana oschtenica 15±2 
21 Gentiana septemfida 35±2 
22 Gymnadenia conopsea 4 8 ± 3 
23 Helictotrichon adzharicum 4 5 ± 3 
24 Lloidia serotina 50±3 
25 Oxytropis kubanensis 4 0 ± 4 
26 Plantago saxatilis 65±2 
27 Podospermum meyeri 51±2 
28 Potentilla gelida 30±3 
29 Potentilla nivea 5 8 ± 3 
30 Primula algida 30±2 
31 Ranunculus oreophilus 50±2 
32 Scabiosa caucasica 4 6 ± 2 
33 Taraxacum stevenii 49±2 
34 Traunsteinera sphaerica 2 3 ± 3 
35 Trifolium polyphyllum 52±3 
36 Vaccinium vitis-idaea 30±2 
37 Veronica gentianoides 36±3 



panula biebersteiniana и Anemone speciosa. Большинство изученных 
видов характеризуются средней интенсивностью микоризной инфекции 
(33—66%, табл. 17). Не имели микориз следующие виды: Carex 
tristis, Carex umbrosa, Euphrasia ossica, Minuartia circassica, Pedi-
cularis chroorrhyncha, Polygonum bistorta, Arenaria lychnidea, Luzula 
spicata. 

Среди микоризообразующих высших растений доминирующие виды 
имеют в среднем высокие показатели интенсивности инфекции (56%) 
по сравнению с остальными (45%). Аналогичная закономерность 
отмечена и для ряда других фитоценозов (Селиванов, 1981). 

Сравнительный анализ характера распределения всасывающих кор
ней по почвенному профилю и степени развития микориз у отдельных 
видов позволил заключить, что поверхностно укореняющиеся виды 
(Festuca ovina, Primula algida, Veronica gentianoides и др.) имеют 
наименьшую интенсивность микоризной инфекции, а с увеличением 
глубины, на которой расположена основная масса всасывающих 
корней того или иного вида, наблюдается тенденция к повышению 
интенсивности инфекции. Для поверхностно укореняющихся видов 
(О—5 см) средняя интенсивность инфекции равна 37% (без учета 
безмикоризных видов), а для более глубоко укореняющихся — 
54%.. Это,по-видимому, можно объяснить большей пронизанностью 
корнями верхних горизонтов почвы по сравнению с нижними. При 
большой пронизанности корнями почвы зоны использования фосфора 
отдельными корневыми волосками перекрываются, доступный фосфор 
используется в достаточно полной мере, и в этом случае эндо-
микоризы менее необходимы растениям (Работнов, 1979). Принимая 
это предположение, можно объяснить низкую микосимбиотрофность 
одного из доминантов исследуемых фитоценозов — Festuca ovina. 

В целом фитоценозы альпийских пустошей характеризуются сле
дующими показателями микосимбиотрофии (по И.А. Селиванову, 
1981): средняя абсолютная интенсивность микоризной инфекции — 
44%, относительная интенсивность микоризной инфекции — 35%. 
Эти показатели несколько ниже, чем полученные Л.М. Нозадзе 
(1968) для других сообществ альпийского пояса Кавказа, но сходны 
с показателями для горно-тундровых сообществ подгольцового пояса 
Южного Урала. Особенно близкие к полученным нами показатели 
приводятся для ягельно-кустарниковой тундры горы Иремель (Се
ливанов, Шавкунова, 1973). Это подтверждает положение о сход
стве альпийских лишайниковых пустошей с горными тундрами Урала 
и Сибири. 

П О Ч В Е Н Н Ы Е Б Е С П О З В О Н О Ч Н Ы Е 

Лимитирующее значение для продуктивности фитоценозов пустошей 
имеет содержание в почве доступных форм азота и фосфора, поэтому 
низкая скорость разложения опада является основным фактором 
заторможенности биологического круговорота. В связи с незна
чительным изъятием первичной продукции альпийских пустошей фи
тофагами основной поток энергии идет через детритные пищевые 
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цепи. Деструкция растительного опада осуществляется главным обра
зом сапрофагами, к которым относится ббльшая часть почвенных 
беспозвоночных. Ниже рассматриваются некоторые группы почвенных 
беспозвоночных, при этом в связи со слабой изученностью фауны 
микроартропод в высокогорьях Кавказа этому аспекту также уде
лено значительное внимание. 

Р А К О В И Н Н Ы Е А М Е Б Ы (PROTOZOA, TESTACIDA) 

Изучение численности раковинных амеб проводили на стационар
ной пробной площади лишайниковых пустошей в мае 1983 г. 
Образцы почв отбирали на гребневом и склоновом участках под 
лишайниками и дерновинами овсяницы овечьей и осок, обработку 
образцов осуществляли по известной методике (Korganova, Gelt-
zer, 1977). 

Численность раковинных амеб, а также соотношение их жизненных 
форм во многом зависит от влажности местообитания (Guru, 
1982). Особенно ярко эта зависимость проявляется в почвах со зна
чительным дефицитом почвенной влаги, к которым в ряде слу
чаев принадлежат и горно-луговые почвы, хотя дефицит влаги 
в последних наблюдается довольно редко (см. выше). 

Число видов раковинных амеб уменьшается с высотой мест
ности. По наблюдениям в Тирольских Альпах, при увеличении 
высоты с 1000 до 3000 м над уровнем моря число видов сни
жается вдвое, а число генераций уменьшается от 0,46 до 0,22 
в день (Laminger et al., 1982). 

Наибольшая численность раковинных амеб в почвах лишайниковых 
пустошей отмечена нами на более теплом склоновом участке под 
дерновинами Festuca ovina, Carex tristis, С. umbrosa, а наимень
шая — на гребневом участке под лишайниками (табл. 18). Таким 
образом, на распределение амеб большое влияние оказывают 

Таблица 18 
Численность раковинных амеб • поверхностном слое горно-луговой почвы 

альпийских лишайниковых пустошей (• тыс/см3) 

• I — почва под пятнами лишайников, II — почва под дерновинами осок и овсяницы овечьей. 
Первая цифра — всего раковинок, в скобках — живых. 

4 5 

Род 

Участки 

Род гребневой склоновый Род 

I* J II I II 

Plagiopyxis 0,6(0,07) 1,4(0,4) 1,8(0,4) 2,0(0.4) 
Centropyxis 0,4(0.00) 0,8(0,00) 0,8(0,07) 1,0(0.07) 
Cyclopyxis 0,6(0,00) 0,6(0,00) 0,4(0,00) 0,8(0.07) 
Euglypha 0,6(0,07) 1,2(0,00) 0,4(0,00) 1.4(0,2) 
Trine ma 0,2(0,07) 0,4(0,00) 0.4(0.00) 0,6(0.00) 
В с е г о 2,4(0,21) 4,4(0,4) 3.8(0,47) 5,8(0,74) 
Процент живых 
клеток 

9 9 12 13 



свойства почвы и микроклиматические особенности участков, охаракте
ризованные нами выше. Практически во всех изученных место
обитаниях доминируют представители сугубо почвенных форм, преиму
щественно простейшие из рода Plagiopyxis. В среднем живые клетки 
раковинных амеб составляли около 10% общего количества обна
руженных клеток. Чаще всего живые клетки отмечались на скло
новом участке под овсяницей и осоками. В этих же местах числен
ность представителей рода Euglypha в два-три раза больше, чем 
под лишайниками. Это может свидетельствовать о благоприятных 
условиях (меньшая амплитуда температур, повышенная влажность, 
наличие опада) для обитания подстилочных и более влаголюбивых 
форм, каковыми являются представители этого рода, под дерно-
винами злаков и осок. 

М Е З О Ф А У Н А 

Изучение численности и биомассы представителей почвенной ме-
зофауны проводили по стандартной методике (Методы почвенно-
зоологических исследований, 1975). Малая мощность почвенного про
филя позволила использовать ямы с сечением 25X25 см, которые 
в 10-кратной повторности закладывали на каждом из исследуемых 
участков пустошей. Разбор почвы проведен по генетическим го
ризонтам, однако свыше 95% по численности и 99% по биомассе 
почвенной мезофауны отмечено в дерновом горизонте (Ад 0—10 см) 
почвы. 

Среди рассматриваемой группы почвенных беспозвоночных по био
массе абсолютно доминируют Lumbricidae (табл. 19), представленные 
одним массовым видом-сапрофагом — Dendrobaena schmidti Michael-
sen, который является крымско-кавказским эндемиком и на Кавказе 
широко распространен от предгорий до альпийского пояса (Перель, 
1979). Значительная биомасса люмбрицид отличает исследуемые пу
стоши от многих типов тундр (Гиляров, Чернов, 1975; Стрига-
нова, 1980), где численность и биомасса дождевых червей неве
лика, и сближает пустоши с лугами и луговыми степями. 

Т а б л и ц а 19 

Численность и биомасса почвенной мезофауны альпийских пустошей 

Группа Численность, (экз./м1. Х±т) Биомасса (г/ м \ Х±т) Группа 

Участки 

Группа 

гребневой склоновый гребневой j склоновый 

Lumbricidae 29±9 48±17 1 
8,4±3,5 18,7±7,8 

Enchytraeidae 398±71 278±75 0,21 ±0 ,04 0,15±0,04 
Diptera, 1. 43±16 336±272 0,12±0,05 0,50±0,29 
Coleptera, 1. 5 16 0,02 0.08 
Staphylinidae. im. 5 5 0.01 0,005 
Chilopoda 3 43 0,02 0,25 
В с е г о 8,79 19,67 

П р и м е ч а н и е Биомасса приведена в живом весе. 
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М И К Р О А Р Т Р О П О Д Ы 

Из почвенных микроартропод ведущую роль в минерализации 
растительных остатков играют панцирные клещи (орибатиды) и кол-
лемболы. Это наиболее многочисленные в разных типах почв 
микроартроподы. Будучи в большинстве своем микрофитофагами 
(питание разлагающимися тканями растений и микрофлорой), они 
являются энергичными вторичными разрушителями растительного опа-
да. Велика роль этих беспозвоночных в разложении отмерших 
корней растений. От активной деятельности панцирных клещей и 
коллембол зависит скорость почвообразовательных процессов. Они 
способствуют повышению микробиологической активности почвы, 
гумификации растительных остатков, обогащению почвы легкомине-
рализующимися азотсодержащими соединениями, доступными для 
дальнейшего усвоения растениями (Гиляров, 1975). 

В настоящем разделе рассматривается структура населения поч-
вообитающих клещей (главным образом, панцирных) и коллембол 
исследуемых альпийских пустошей. 

Материал и методы 

При сборе и обработке материала использованы стандартные ме
тоды почвенно-зоологических исследований (Гиляров, 1965; Методы 
почвенно-зоологических исследований, 1975). Материал по клещам 
собран в июле-сентябре 1983—1984 гг., по коллемболам — в 1981 — 
1984 гг. 

Микроартропод изучали на описанных выше гребневом и скло
новом участках стационарной площади альпийских пустошей. В 
1983 г. для изучения вертикального распределения клещей и сезон
ной динамики численности раз в две недели (10.7., 25.7., 8.8., 
22.8., 3.9.) на обоих участках почвенным буром брали пробы объе
мом 250 см 3 в пяти повторностях. Пробу разделяли послойно: 
0—2, 2—5, 5—10, 10—15 см. Верхний слой отбирали вместе с 
ветошью и надземными органами растений. Кроме того, на скло
новом участке из стенки почвенного разреза взяты пробы объемом 
125 см в пяти повторностях на глубину 40 см послойно через 
5 см. Одновременно со взятием проб на клещей определяли влаж
ность почвы, измеренной в процентах к сухой навеске. 

Поскольку свыше 90% орибатид и почти 100% других клещей 
оказались сосредоточенными в верхнем 5-сантиметровом слое, распре
деление клещей по площади биотопа изучали с помощью сплошных 
линейных серий проб объемом 125 см , взятых на глубину0—5см. В 1983 г. 
взято 3 серии таких проб по 20 образцов в каждой, в 1984 г. — 3 серии по 
30 образцов в каждой на гребневом и склоновом участках. Перед взятием 
проб на поверхности каждой из них определяли видовой состав и 
проективное покрытие сосудистых растений и лишайников. Для 
исследования микроартропод надпочвенного яруса на обоих участках 
пустошей взяты пробы растительности в 10 повторностях. каждая из 
которых представляла собой всю надземную фитомассу, снятую с пло
щадки 10X10 см. Пробы брали на расстоянии 20 см друг от друга. В 
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течение двух сезонов отбирали качественные пробы из различных, 
микростаций альпийского пояса — мхи и лишайники на камнях, 
первичные почвы на скалах и пр. Кроме того, изучали видовой состав 
орибатид смежных с пустошами биогеоценозов альпийского пояса — 
гераниево-копеечниковых и пестроовсяницевых лугов и альпийских 
ковров. На каждом из них дважды за сезон 1984 г. взяты пробы в 10 
повторностях объемом 125 см 3 на глубину 25 см послойно: надземные 
части сосудистых растений и ветошь, 0—5, 5—15 и 15—25 см. 

Влияние рекреационной нагрузки (вытаптывания) на сообщество 
панцирных клещей исследовали на двух тропинках, подвергавшихся 
слабому (500 проходов в год в течение двух лет) и сильному 
(2500 проходов в год в течение трех лет) рекреационному воз
действию. На каждой из них два раза за сезон взяты пробы 
объемом 125 см 3 на глубину 5 см в 10 повторностях. Всего 
было разобрано 1030 образцов, из них эклекторным методом извле
чено около 4500 панцирных и других клещей. 

Структуру доминирования анализировали с помощью индекса до
минирования по обилию (доля обилия данного вида от суммарного 
обилия всех сравниваемых между собой видов) (Беклемишев, 1970) 
и коэффициента доминантности, предложенного Ю.И. Черновым 
(1971). Степень агрегированности распределения клещей оценивали с 
помощью коэффициента Лексиса (Чернов, 1975): X = aj\Jx. Анали
зируя коррелятивные связи орибатид с компонентами фитоценозов 
пустошей, вычисляли коэффициент линейной корреляции. 

При изучении структуры группировки коллембол и ее изменения 
по годам и сезонам пробы почвы объемом 125 см 3 отбирали три раза 
в год: в мае-июне, июле и сентябре-начале октября в 10 повтор
ностях. Всего взято 155 образцов почвы, из них с помощью фото-
термоэклекторов выделено 1549 экз. коллембол. С целью более полного 
выявления фауны коллембол использован материал из почвенных 
образцов, полученный попутно при исследовании клещей по описанной 
выше методике. Собранных клещей и коллембол заключали в постоян
ные препараты с жидкостью Фора — Берлезе. 

Почвообитающие клещи 
Таксономическая структура сообщества почвенных клещей 

Исследуемые альпийские пустоши населяют представители двух 
отрядов — Acariformes и Parasitiformes. Из первого отряда наибольшим 
количеством видов представлены орибатиды, относящиеся к подотряду 
Sarcoptiformes (43 вида из 28 семейств, табл. 21). Из подотряда 
Trombidiformes этого отряда встречены представители семейств: Bdelli-
dae, Cunaxidae, Eupodidae, Rhagidiidae, Anystidae, Scutacaridae, Pygme-
phoridae, обитающие в подстилке и верхнем слое почвы. В пробах 
регулярно встречаются и специализированные фитофаги, живущие на 
высших растениях, — клещи семейств Tetranychidae и Bryobiidae. 
Из обнаруженных тромбидиформных клещей большинство являются 
хищниками. Доминируют Bdellidae (индекс доминирования до 32%), 
Cunaxidae (до 20%) и Eupodidae (до 17%). Представители последнего 
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Т а б л и ц а 20 

Меэостигматические клещи альпийской пустоши 

• В и д ы , о т м е ч е н н ы е в а л ь п и к е и с у б а л ь п и к е В ы с о к о г о Т а у э р н а , А в с т р и я ( A t h i a s - H e n r i o t , 1 9 8 1 ) . 

семейства большей частью микрофитофаги. Паразитиформные клещи в 
почвах альпийских пустошей представлены по меньшей мере 20 видами 
мезостигматических клещей (19 видов гамазовых и 1 вид трахитин), 
относящихся к 11 семействам (табл. 20.). Поскольку население 
гамазовых клещей альпийских пустошей и высокогорий вообще 
практически не изучено, ограничимся здесь приведением списка видов 
(см. табл. 20) и некоторыми замечаниями. Наибольшим числом видов (4) 
представлено семейство Zerconidae. Представляет большой интерес 
находка Syskenozercon kosiri. Он описан К. Атиас-Анрио по трем 
самкам: две с массива Высокий Тауэрн (Австрия) и одна с Гималаев 
(Athias-Henriot, 1976). Это дало основание автору полагать, что 
указанный вид является альпийским (в широком смысле) палеоэнде-
миком. Однако S. kosiri найден нами в Сибири и на Дальнем 
Востоке (в Баргузинском заповеднике, в низовье Енисея, окрестности 
Норильска и в Сихотэ-Алине). Другой представитель этого рода 
распространен на Алтае. Пять видов гамазид пустошей имеют пале-
арктическое и голарктическое распространение, два можно с большой 
долей вероятности отнести к условным эндемикам Кавказа — Gamasel
lus caucasicus и Prozercon halaskovae. Доминируют четыре вида: 
Pergamasus sp.i (абсолютный доминант, индекс доминирования на 
разных участках пустошей и в разные годы 23,8—33,3%), Gamasellus 
caucasicus (7,6—26,7%), Pachylaelaps karawaewi (12,9—17,2%), Prozercon 
halaskovae (6,7—21,9%). Все эти виды регулярно встречаются в лесном 
поясе Кавказа (Гаджиев, 1983; наши данные). 

4 . Зак. 1 4 2 8 49 

В и д к л е щ е й Р а с п р о с т р а н е н и е 

Pergamasus sp. i 1 _ 
Pergamasus sp. 2 — 
Veigaia nemorensis C.L. Koch*, 1839 Голарктика 
Gamasolaelaps sp. — 
Arctoseius brevicheles Karg*, 1969 Европа 
Amblyseius sororculus Wainstein, 1960 Европа, Кавказ 
Amblyseius sp. — 
Antennoseius sp. — 
"Rhodacarus sp. — 
Gamasellus caucasicus Bregetova et Troizky, 1981 Кавказ 
Gamasellus sp. — 
Pachylaelaps karawaewi Berlese, 1921 Юг Палеарктики 
Pachylaclaps sp. — 
Ololaelaps veneta (Berlese, 1903) Палеар ктика 
O. sellnicki Bregetova*, 1964 Палеарктика (?) 
Zercon aff. austriacus Sellnick, 1939 Европа (Альпы) 
Mixozercon sellnicki* (Schweizer, 1948) Европа, Кавказ, Средний Урал, 

Забайкалье 
Prozercon halaskovae Petrova, 1977 Кавказ 
Syskenozercon kosiri Athias—Henriot, 1976 Высокий Тауэрн (Австрия), Гима

лаи, Кавказ, Сибирь, 
Дальний Восток 

Trachytes aegrota (C.L. Koch) Палеарктика 



Т а б л и ц а 21 

Вид клещей АЛП» ГКЛ пол AK Распространение 

1 2 3 4 5 6 

Brachychthonius sp. + + + 
Liochthonius sp. + — 

Camisia biurus (Koch, 1839) + + + Голаpктика 
C. horrida Hermann, 1804 + + + 
Nanhermannia nana (Nicolet, 1855) + -
Hermannia gibba (Koch, 1839) + + Европа, Кавказ, Крым, При

морье 
Epidamaeus sp. + + — 
Metabelba rara, B.-Z., 1965 + + 
Eupterotegaeus ornatissimus Berlese, + + Европа, Крым, Кавказ, Саха

1908 лин, Сев.Америка 
Zetorchestes micronychus + Кавказ, Европа, Сев. Африка 
(Berlese, 1883) 
Eremaeus sp. + + — 
Carabodes marginatus (Michael, 1884) + + Европа 
Liacarus sp. + + + — 

Xenillus sp. + — 

Metrioppia helvetica + + Горные системы 
Grandjean, 1931 Палеарктики 

Tectocepheus velatus Michael, 1880 + + + + Космополит 
Oppia ornata Oudemans, 1900 + + + + Голарктика 
O. unicarinata Paoli, 1908 + + + + 
Ktenopiella sp.i + + + — 
Ktenopiella sp.: + + + — 
Oribella paoli Oudemans, 1913 + + + + Европа, Урал, Дальний Восток 
Suctobelba sp. + — 

Cymbaeremaeus cymba (Nicolet, 1855) + Европа 
Provertex sp. + 
Oribatula tibialis Nicolet, 1855 + + + Космополит 
Simkinia montana Krivolutsky + + + + Алтай, Западная Сибирь 

et Grishina, 1970 
Алтай, Западная Сибирь 

Eporibatula rauschenensis + Европа 
Sellnick, 1908 

Zygoribatula terricola v.d. Hammen, + + + + Кавказ, Поволжье 
1955 

Z. exilis (Nicolet, 1855) + + + + Европа, Кавказ, Сибирь 
Peloribates europaeus Willmann, 1953 + + + Палеарктика 
Willmann, 1953 

Палеарктика 

Protoribates sp. + 
Trichoribates trimaculatus Koch, 1836 + Голарктика 
Latilamellobates naltschicki Schaldybi- + + + + Восточная Европа, Кавказ 

na 1971 
Mycobates parmeliae (Michael, 1884) + Голарктика 

1884) 
Голарктика 

Mycobates sp. + 
Chamobates caucasicus Shaldybina, 1969 + Крым, Кавказ 
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Видовой состав панцирных клещей лишайниковой пустоши 
и прилегающих к ней растительных ассоциаций 



Т а б л и ц а 21 (окончание) 

Отличительной особенностью фауны орибатид пустошей является 
значительное участие в ней широко распространенных политопных 
видов, имеющих палеарктическое, голарктическое и космополитное 
распространение. Такие виды составляют 43,6% фауны и преобла
дают по численности. Среди найденных видов немало таких, которые 
считаются приуроченными к лесной зоне. К типичным арбориколам 
относятся Zygoribatula exilis, Cymbaeremaeus cymba, Hermannia gibba, 
Eporibatula rauchensis и редкий в СССР, найденный пока в широко
лиственных лесах Кавказа (Курчева, 1973) — Eupterotegaeus ог-
natissimus. Многочисленные в лесном поясе Тебердинского запо
ведника, эти виды в суровых условиях альпийских пустошей встре
чаются единичными экземплярами (см. табл. 21). 

Обращает на себя внимание находка Mycobates parmeliae в ли
шайнике Parmelia sp. на камнях, с которого он и был описан 
Майклем в Англии (Michael, 1884). В Швейцарии он был найден 
в наскальных лишайниках на высоте 3209 м над ур.м. (Schweizer, 
1956). В лишайнике Parmelia sp. на скалах нами найден новый 
для науки вид Provertex sp. Плотность его в этом микробиотопе 
очень велика, в то время как на поверхности почвы найден един
ственный экземпляр этого вида. Впервые на Кавказе обнаружена 
Simkinia montana, отмеченная пока лишь в горной тундре Алтая 
и на юге Западной Сибири (Гришина, 1972). 

При сравнении фауны исследуемых альпийских пустошей и сходных 
местообитаний возникает ряд трудностей. Большинство работ, вы
полненных в различных горных системах СССР, либо вовсе не затра
гивают альпийского пояса, либо исследованные в них биогеоце
нозы сильно отличаются от лишайниковых пустошей (Злотин, Кри-
волуцкий, 1969; Гришина, 1972, 1973а,б). За рубежом ряд работ 
по панцирным клещам выполнен на лишайниковых пустошах Норве
гии (Solht^y, 1972, 1975, высота 1220—1320 м над ур. м.), Финляндии 
(Stflhoy, Kopbnen, 1981, высота 320—450 м над ур. м.), Швеции 
(Daleniuns, 1950, 1963), Великобритании (Seyd, 1966, 1981), Австрии 
(Schatz, 1978). Сходные сообщества рассматриваются в работах, 
посвященных почвенной фауне вертикальноландшафтных поясов Альп 
(Schweihzer. 1956, 1957; Thaler et al., 1978; Schatz, 1979a,b, 1981). 
В сводке С.Э. Сейда (Seyd, Seanard, 1984) приводится список видов 
орибатид, в той или иной степени связанных с лишайниковой 

51 

i | г j 3 4 И 
Eupelops sp. + + + + — 
Oribatella quadricornuta (Michael, 1888 ) + + Европа, Средняя Азия, Алтай 
Achipteria nitens (Nicolet, 18SS) + + + + Палеарктика 
A. oudemansi Hammen, 1952 + + + Европа 
Galumna sp. + + 

+ Европа 

Phthiracarus sp. + — 
•АЛП — альпийская лишайниковая пустошь; г к л — гераниево-копеечный луг; ПОЛ — пестро-

овсяницевый луг; АК — альпийские ковры. 
гераниево-копеечный луг; ПОЛ — пестро-



растительностью. Анализ этих данных свидетельствует о том, что 
фаунистическое сходство ограничивается космополитными видами, 
такими как Tectocepheus velatus, Carabodes marginatus, Oribatula 
tibialis, а также видами, приуроченными к горным системам Па-
леарктики (Metrioppia helvetica, Mycobates parmeliae). Учитывая разли
чия в климатических условиях и высоте над уровнем моря иссле
дованных областей высокогорий, значительного сходства трудно 
ожидать. Кроме того, большинство авторов ограничиваются при
ведением списков доминантов и субдоминантов, не указывая осталь
ных видов клещей. Таким образом, при фаунистическом сравнении 
сообществ альпийского пояса очевидным является лишь малое разно
образие населения панцирных клещей: общее число видов для ли
шайниковых пустошей Тироля составляет 31 (Schatz, 1979а), для 
Швеции — 29 (Dalenius, 1963), Кавказа — 39 (наши данные). 

Численность и количественное соотношение видов 

Уровень обилия клещей изученных пустошей относительно невысок. 
Максимальное значение численности орибатид на гребневом участке — 
5572, на склоновом — 9480, гамазовых клещей — 2720 э к з / м 2 . 
Максимальная средняя численность орибатид в почве пустошей на 
глубине до 15 см составила 6260, гамазид — 1200 э к з / м 2 , что 
на порядок ниже, чем в лесной зоне, и сходно с типичными 
тундрами (Чернов, 1973). Средняя численность панцирных клещей 
на пустошах близка к таковой на альпийских коврах и ниже, 
чем на гераниево-копеечниковом и пестроовсяницевом лугах, на 
которых максимальная и максимальная средняя численность ори
батид соответственно составляли 9680 и 6360 э к з / м 2 и 12120 и 
7440 э к з / м 2 в середине июля-начале августа 1984 г. Уменьшение 
численности микроартропод с увеличением абсолютной высоты обще
известно (Гришина, 1973а; Чернов, 1975; и др.). Показано, что 
средняя численность панцирных клещей на невысоких альпийских 
пустошах (320 м над ур.м.) — 102 400 э к з / м 2 в июне (Solh^y, 
1981), а в сходных биогеоценозах на высоте 1225 м над ур.м. 
в течение июля изменялась от 9280 до 2370 э к з / м 2 (Solh^y, 1972), 
что сопоставимо с нашими данными. 

Спектр доминирующих видов орибатид пустошей представлен 
на рис. 9. Кроме S. montana и L. naltschicki, это все очень 
широко распространенные полизональные виды. На протяжении двух 
сезонов спектр доминирующих видов альпийских пустошей изменялся 
мало и эти изменения коснулись субдоминантов (с индексом 2— 
10%), а ядро эудоминантов осталось прежним. Наибольшие изме
нения произошли на гребневом участке (см. рис. 9), в то время 
как на склоновом участке существует более устойчивое полидоми
нантное сообщество с более высокой общей численностью клещей 
и тремя эудоминантами — О. ornata, Z. spp., S. montana, причем 
последний вид в 1984 г. составлял здесь около четверти всех 
орибатид. Величина коэффициента доминантности (0,19 для гребне
вого участка и 0,33 для склонового, 1983 г.) свидетельствует о 
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Р и с . 9. Сезонное изменение индекса 
доминирования массовых видов микро-
артропод альпийской лишайниковой 
пустоши 

А , Б — панцирные клещи: / — Tecto-
cepheus velatus; 2 — Oppia ornata; 3 — Zygori-
batula spp.; 4 — Simkinia montana; 5 — La-
tilamellobates naltschicki; 6 — Camisia spp., 7— 
Oribella paoli; В — коллемболы: / — Folsomia 
quadrioculata; 2 — Onychiurus absoloni; 3 — 
O. nemoratus; 4 — Methaphorura affinis; 5 — 
Onychiurus sp.; 6 — Tctracanlella arctica; 7— Iso-
toma notabilis; 8 — lsotoma viridis; 9 — Friesea 
albida 

том, что ббльшая часть орибатид имеет очень низкую числен
ность и лишь немногие способны поддерживать высокую числен
ность в условиях исследуемых сообществ. Это либо эврибионтные 
виды с широкой экологической пластичностью (Т. velatus, О. or
nata), либо стенобионтные, к которым можно отнести специфичный 
высокогорный вид S. montana. 

Численность панцирных клещей альпийских пустошей подвержена 
значительным сезонным колебаниям. Максимальная общая средняя чис
ленность наблюдалась в конце июня-середине июля (5320 э к з / м 2 в 
июле 1984 г., 6257 в июле 1983 г.). В дальнейшем она неуклонно 
понижалась и в начале сентября составляла 240—460 э к з / м 2 на греб
не и 1520—2130 э к з / м 2 на склоновом участке. Таким образом, за два 
месяца средняя численность орибатид уменьшилась в семь раз (рис. 10). 
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Р и с . 10. Сезонное изменение численности (А, Б) и вертикальное распределение (В, Г) 
микроартропод альпийской лишайниковой пустоши 

А — панцирные клещи: / — общая численность: численность в слое: 2—0—2 см, 3 — 2—5 см, 
4 — 5—10 см, 5 — преимагинальные фазы; £— коллемболы; В — панцирные клещи; Г — коллемболы: 
фитомасса: I — надземная, 2 — подземная, 3 — клещи; 4 — коллемболы; 5 — влажность почвы в % к 
сухой навеске 

Снижение общей численности клещей к концу вегетационного периода 
происходит прежде всего за счет ее уменьшения в поверхностном 
слое почвы (0—2 см) и в надпочвенном слое и сопровождается 
значительным уменьшением численности преимагинальных фаз. В ниже
лежащих горизонтах наблюдалось временное повышение численности, 
а на глубине 11 —15 см с конца июля до начала сентября числен
ность клещей оставалась на одном и том же низком уровне, не 
превышая 20 экз/ м 2 . Аналогичная динамика общей численности с пиком 
в июне и большим последующим спадом характерна для орибатид ли
шайниковых пустошей в Скандинавии (Dalenius, 1963; Splh^y, 1972). 
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Вертикальное распределение клещей 

Клещи заселяют гумусовые горизонты почвы до глубины 20 см. 
Основная их масса (94—97% панцирных и 95—100% всех остальных) 
сосредоточена в верхнем 0—5-сантиметровом слое почвы и на ветоши 
и растительности (см. рис. 10,В). Такая структура вертикального 
распределения соответствует распределению подземной фитомассы (см. 
выше), гумуса и влажности почвы (см. Раздел 4.) На такое соответ
ствие неоднократно обращал внимание М.С. Гиляров и другие иссле
дователи (Petersen, Luxton, 1982). 

Небольшая глубина заселения почвенного профиля и сосредоточе
ние основной массы почвенных беспозвоночных в поверхностном слое 
сближает альпийские пустоши с тундрами (Чернов, 1976). Такой же 
характер распределения клещей отмечен на лишайниковых пустошах 
Австрии (Thaler et al., 1978; Schatz, 1979a). 

С глубиной по почвенному профилю уменьшается видовое разнооб
разие орибатид: если в слое 0—2 см одновременно присутствует 12— 
15 видов, то в слое 6—10 см — 1—3 вида клещей. 

Распределение клещей по площади биотопа 

Индекс Лексиса, характеризующий распределение по площади и рас
считанный для всех линейных серий проб, в 1983 г. составил для 
орибатид 1,45; 2,9; 2,1, а для прочих клещей 1,3; 1,0; 1,6; в 1984 г. для 
орибатид — 0,97; 1,4; 1,8; 2,2; 2,4; 2,7. Полученные значения сви
детельствуют о сравнительно небольшой агрегированности распреде
ления клещей в целом в исследуемом биотопе. В большинстве слу
чаев степень агрегации на склоновом участке несколько выше, чем 
на гребневом. Возможно, что на склоне, характеризующимся ббль-
шим уклоном и лучше развитым растительным покровом, больше выра
жена мозаичность микроклиматических условий. Среди орибатид выде
ляются виды с четко выраженной способностью к образованию скоп
лений — Tectocepheus velatus (индекс равен для гребневого 2,6 и для 
склонового 1,8); виды со случайным распределением — Carabodes 
marginatus (соответственно 0,88 и 0,86); и, наконец, распределение боль
шинства видов характеризуется слабой степенью агрегированности 
(индекс Лексиса в пределах от 1,5 до 2,0). 

Трудно ожидать коррелятивной связи плотности клещей с опреде
ленными видами растений — случаи избирательного питания редки. 
Скорее большее значение имеет жизненная форма растений и другие 
черты, непосредственно влияющие на микроклимат под этим растением. 
Так, лишайники изменяют рН почвы, температура под ними несколько 
выше температуры окружающей среды (Раздел 3). Э. Сейд и М. Сивард 
(Seyd, Seaward, 1984) подчеркивают, что связь определенных видов 
клещей с лишайниками не обязательно означает лихенофагию этих 
видов. Нам не удалось выявить корреляции между плотностью кле
щей и проективным покрытием проб растениями разных групп (ли
шайники, злаки, осоки, разнотравье). Была найдена единственная 
отрицательная корреляция численности клеща Eupelops sp. с проек
тивным покрытием поверхности почвы лишайниками (г = -0,64). 
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Воздействие рекреационной нагрузки на почвенных клещей 

Концентрация населения почвенных беспозвоночных в верхнем 
слое почвы и подстилке альпийских пустошей делает его легко 
уязвимым по отношению к рекреационному воздействию. Слабая рек-
реционная нагрузка (500 проходов в год в течение двух лет) при
водит к значительному (почти в три раза) сокращению численности 
гамазовых и других клещей и уменьшению численности панцирных 
клещей в 1,2 раза (1000 против 1200 э к з / м 2 в контроле). На тро
пинке, подвергавшейся сильной нагрузке (2500 проходов в год в тече
ние трех лет), численность всех клещей в 4,3 раза ниже, чем в конт
роле. Под действием вытаптывания происходит резкое обеднение ви
дового состава панцирных клещей: на тропинках в общей сложности 
найдено всего девять видов орибатид. 

Учитывая то, что основные обменные процессы, определяющие нор
мальное функционирование экосистем альпийского пояса, протекают в 
корнеобитаемом слое, содержащем основную часть населения беспоз
воночных, можно ожидать резкого нарушения сообщества в случае 
неумеренного рекреационного воздействия. 

Коллемболы 
Видовой состав и структура группировки 

В изучаемых сообществах обнаружено 45 видов коллембол, принад
лежащим к 12 семействам по системе Й. Стаха (Stach, 1947—1960). 
Полученное количество видов можно считать довольно большим по 
сравнению с результатами других авторов для высокогорных ланд
шафтов близкого типа. Так, Е.Ф. Мартынова и В.И. Чикатунов (1968) 
на Азнобском перевале Гиссарского хребта (3375 м над ур.м.) обнару
жили 19 видов; С Б . Стебаева (1973) в щебенистых тундрах Курай-
ского хребта на Алтае (3100 м над. ур. м.) — 22 вида и в мохово-
лишайниковых тундрах, расположенных там же на высоте 2850 м, — 
25 видов. В высокогорных луговых биогеоценозах альпийского пояса 
в Северной Осетии И.Т. Кучиевым (1984) отмечено 11—13 видов. 
Е.В. Шапошникова (1984) в альпийском поясе хребта Черногоры 
(Украинские Карпаты) нашла только 7 видов. 

Среди обнаруженных 45 видов 1 является новым для науки, 8 пока 
не идентифицировано. Преобладающими в фауне альпийских пусто
шей являются европейские виды, составляющие 47% от общего числа 
(табл. 22). 4 вида из этой группы впервые отмечаются для Кавказа, 
2 — для фауны СССР, 11 ранее впервые были найдены нами на Кавка
зе в хвойных лесах Тебердинского заповедника (Добролюбова, 1981, 
1982, 1984 а,б). Около 9% в фауне составляют транспалеарктические 
виды, 7% — евро-сибирские и по 4% космополиты, трансголаркты и 
евро-североамериканские виды. Один вид (С. stercoraria) принадлежит, 
вероятно, к турано-кавказской группе. Условным эндемиком Кавказа 
можно считать O.sp.gr. serratotuberculatus. 

По ландшафтно-зональной приуроченности преобладают полизо
нальные виды и виды лесной группы. Своеобразие фауне придает оби
лие горных форм, наличие арктоальпийского Т. arctica и аркто-
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Т а б л и ц а 22 

Видовой состав и соотношение численности коллембол альпийской пустоши 

5 7 

Вил КО.'ТЛСМГ'.: .; 
Чисто особей 

Вил КО.'ТЛСМГ'.: .; в общей вы Распространение 
борке 

абс. 

1 2 3 4 

Folsomia qiuidrioculata (Tullberg) Folsom. 1937 650 42,0 Голарктика; ПЗ 
Onvchiurus absoloni (Borncr. 1901) 148 9.6 Европа 
Methaphorura affinis** (Borner) Stach, 1954 128 8,3 Европа; О 
Onvchiurus ncmoratus Gisin*. 1952 106 6.8 Европа; Л 
Onvchiurus sp. (gr. serratotuberculatus) 100 6,5 Кавказ 
Telracanlella arctica Cassagnau**, 1959 76 4.9 Европа, Сев. Америка 
lsotoma notabilis Schaffer. 1896 57 3.7 Космополит; ПЗ 
I. viridis Bourlet, 1839 52 3.4 Палеарктика; ПЗ 
Friesea albida Stach**. 1949 37 2.4 Европа; Г 
Cerathophysella succinea Gisin*. 1949 17 1.1 Палеарктика: О 
Pseudoisotoma sensibilis (Tullberg, 1876) 15 1.0 Европа; ПЗ 
Friesea claviseta Axelson*. 1900 14 0,9 Европа 
Isotomiella minor (Schaffer, 1896) 10 0.6 Космополит; ПЗ 
Choreutinula inermis (Tullberg. 1X71) 9 0,6 Европа; Л 
Folsomia sp.** 6 0.4 Г 
Tullbergia krausbaueri (Borner. 1901) 5 0,3 Палеарктика; ПЗ 
Anurophorus sp. 4 0,3 

Палеарктика; ПЗ 

Onvchiurus pulvinalus Gisin. 1954 4 0,3 Европа: Л 
Orchesella cf. angustislrigata Stach**. I960, f, pallida 4 0,3 Европа; Г 
Sminthurinus bimaculatus* (Axelson. 1902) 4 0,3 Палеарктика 
Tomocerus minutus Tullberg**. 1876 4 0.3 Европа. Сибирь 
Willowsia nigromyculata** (Lubbock. 1873) 4 0.3 Европа;Л 
Anurida cf. megalops Bagnall***. 1949 3 0,2 Европа; Л 
Folsomia inoculata Stach. 1947 3 0,2 Европа. Сибирь; Г 
Hypogastrura cf. papillata Gisin***. 1949 2 0.1 Европа: Г 
Kalophorura sp. 2 0.1 
Onvchiurus sibiricus (Tullberg. 1876) 2 0,1 Палеарктика 
Willemia anophthalmia Borner**, 1901 2 0.1 Европа; ПЗ 
Fntomobrva sp.. | 0.06 
E. sp . , 1 0.06 
Entomobryoides myrmecophila Reuter**. 1886 1 0.06 Европа; О 
Friesea mirabilis (Tullberg, 1871) 1 0.06 Голарктика : ПЗ 
l.epidocyrtus Iignorum (Fabricius) Gisin. 1964 1 0.06 Европа: Л 
1.. violaceus (Geoffroy) Lubbock. 1873 1 0,06 Европа 
Ncanura sp. 1 0,06 
Odontella empodialis Stach. 1934 1 0,06 Европа; Г 
Pseudachorutes dubius Kraushauer**, 1898 1 0,06 Европа, Л 
Anurida anophthalmica Stach, 1949 + Европа. Сибирь; Л 
Cerathophysella stcrcoraria Stach. 1963 + Кавказ. Афганистан; Г 
Fntomobrva handschini Stach**. 1922 + Европа; О 
F. sp.i + 
Lepidocyrtus cyaneus Tullberg. 1871 + Европа. Сев, Амери

ка: Л 



Т а б л и ц а 22 (окончание) 

П р и м е ч а н и я . + вид н а й д е н на п у с т о ш и в и н ы е у ч е т н ы е с р о к и , в с я в ы б о р к а ; • - в и д в п е р в ы е 
о т м е ч е н н а К а в к а з е ; " в п е р в ы е в Т е б е р д и н с к о м з а п о в е д н и к е б ы л о т м е ч е н в х в о й н ы х л е с а х ; • • • в и д 
в п е р в ы е о т м е ч а е т с я в С С С Р . ПЗ м о л и з о н а л ь н ы е . Л л е с н ы е , Г г о р н ы е , О в и д ы о т к р ы т ы х 
л а н д ш а ф т о в . 1 1 

бореальных видов Т. minutus и О. sibiricus. О к о л о 10% с о с т а в л я ю т 
виды открытых л а н д ш а ф т о в . 

Д о м и н и р у ю щ и м и мы считали виды, с о с т а в л я ю щ и е по участию более 
10% о т о б щ е й выборки за три года , с у б д о м и н а н т а м и — от 2 д о 10%. 
Истинным д о м и н а н т о м был только один вид — F. quadrioculata. 
Д о л я его участия в о б щ е й выборке очень высока; в с р е д н е м 42%. 
Он п о д д е р ж и в а е т постоянно высокую численность, независимо от года 
и сезона (см. рис. 9). С у б д о м и н а н т а м и являются восемь видов: О. ab-
soloni , М. affinis, О. nemoratus , Onychiurus sp. п. gr. serratotuber-
culatus, Т. arctica, 1. notabil is , 1. viridis, Fr. albida. Наиболее устой
чивы среди них и з о т о м ы и онихиурусы. Еще шесть видов являются вре
менными с у б д о м и н а н т а м и , их численность в о б щ е й выборке за три года 
мала, но в отдельные месяцы превышает 2% о б щ е й . К ним относятся 
в о с н о в н о м п о в е р х н о с т н о о б и т а ю щ и е виды: Or. angustistrigata f. pal
lida, Ps. sensibilis, S. b imaculatus , W. nigromaculata и подстилочно-
почвенные Is. minor и С. succinea. Четко прослеживается смена 
с у б д о м и н а н т о в по г о д а м (см. рис. 9). Так, в 1981 —1982 гг. явно 
п р е о б л а д а ю т по численности о н и х и у р и д ы — истинно подстилочные 
виды. Напротив, в 1983 г. в спектре жизненных ф о р м с у б д о м и н а н 
тов увеличивается д о л я гемиэдафических видов: и з о т о м и тетракан-
теллы арктической. Эта тенденция еще б о л е е усиливается в 1984. 
В августе э т о г о года н а б л ю д а л о с ь резкое увеличение численности 
и з о т о м и д (I. notabil is , 1. viridis, Ps. sensibilis) и их личинок. Они 
составили в совокупности 67 .5% от о б щ е й численности группировки. 
Д о л я же о н и х и у р и д в э т о время составляла 4%. 

Д о м и н и р о в а н и е видов семейства Isotomidae и рода Isotoma харак
терно для аналогичных п у с т о ш а м б и о т о п о в (Чернов , 1968; Бондарен-
ко, 1978). В пятнистых тундрах Таймыра F. quadrioculata, I. viridis 
и Ps. sensibilis явно т я г о т е ю т к куртинам лишайников (Ананьева, 
1978). Среди д о м и н а н т о в альпийских лугов Северной Осетии при
с у т с т в у ю т F. d ip lophthalma, F. quadrioculata, 1. notabil is , I. viridis 
(Кучиев, 1984). 

Вероятно , причиной смены д о м и н а н т о в являются о с о б е н н о с т и ги
д р о т е р м и ч е с к о г о режима года (Кузнецова , 1984а,б). 

Т а к и м о б р а з о м , структура группировки к о л л е м б о л альпийских 
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Odontclla cf. p.seudolamellircra Stach, 1949 
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пустошей характеризуется высокой пластичностью. При относительной 
неустойчивости ядра массовых видов (из пяти видов постоянно вхо
дит в него только F. quadrioculata, а остальные взаимно заменяют 
друг друга в отдельные годы), в среднем в сумме эти виды состав
ляют 85% (от 78,7 до 99,9% в отдельные месяцы) от общей числен
ности группировки. Подобная структура, с одной стороны, указывает 
на экстремальный характер условий существования: наличие только 
одного доминанта свидетельствует об отклонении от оптимума (Thie-
nemann, 1925), с другой стороны, на лабильность группировки (сме
на субдоминантов). Наконец, наличие крупного ядра массовых видов, 
временных субдоминантов и большого числа малочисленных и редких 
видов, потенциальных доминантов при резких изменениях среды оби
тания, является признаком исторически сложившегося устойчивого 
сообщества (Чернова, 1977). 

Динамика численности и вертикальное распределение 

Общая средняя численность коллембол в почвенном слое 0—5 см 
лишайниковых пустошей за 1981 —1983 гг. составила 7690 э к з / м 2 , что 
сопоставимо с уровнем численности этих микроартропод в горных 
тундрах хребта Анначаг Колымского нагорья (Берман и др., 1980) и 
некоторых типов моховых тундр Таймыра (Чернов, 1967) и значитель
но (в три-четыре раза) ниже, чем в луговых тундрах Таймыра и Алтая 
(Чернов, 1962, Стебаева, 1973). Численности коллембол исследуемых 
пустошей свойственны значительные разногодичные и сезонные колеба
ния. В течение 1981 —1983 гг. она была соответственно 6970±790, 
10070±1070, 6020±770 э к з / м 2 . Характерной особенностью сезонной 
динамики общей численности коллембол является одинаковый ее уро
вень весной и осенью и резкое снижение (почти вдвое) летом, в 
июле-начале августа (см. рис. 10,А"), когда наблюдается и значитель
ное уменьшение обилия панцирных клещей. Но в отличие от орибатид 
численность коллембол к сентябрю снова возрастает, достигая или даже 
превышая весенний уровень. Такие резкие сезонные флуктуации числен
ности у коллембол определяются высокой скоростью роста численности 
популяции, наблюдающейся у многих видов (Кузнецова, 19846), и носят, 
очевидно, характер общей закономерности для всех природных зон. 
Специфика сезонной динамики в условиях альпийских пустошей опре
деляется фенологией конкретных видов коллембол. Большинство видов 
размножается весной и имеет одну генерацию в год (Добролюбова, 
1984а). 

По характеру вертикального распределения коллемболы принци
пиально сходны с панцирными клещами (см. рис. 10,.Г). Подавляющее 
большинство коллембол (8% весной, 78% летом и 86% осенью) обитает 
в верхнем 0—5-сантиметровом слое почвы и в надпочвенном горизонте. 
Вниз по профилю почвы численность ногохвосток резко падает, и на 
глубине 15—20 см обнаружено в разные сезоны от 2 до 4% их общей 
численности. Весной и осенью относительное обилие коллембол наибо
лее высоко в верхнем тонком слое почвы 0—2 см (61 и 57% соответст
венно). Летом большая часть населения сосредоточена в слое 2—5 
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(53%) и 5—10 см (17%), что, по-видимому, связано с резкими колеба
ниями температуры у поверхности почвы в это время, тогда как усло
вия влажности почв находятся в пределах, благопрятных для жизне
деятельности коллембол. Вертикальное распределение у разных видов 
ногохвосток значительно отличается. Единственным видом, постоянно 
преобладающим в поверхностном слое 0—2 см, независимо от сезона, 
является Folsomia quadrioculata (Добролюбова, 1984а). 

Таким образом, население сапрофагов исследуемых альпийских пус
тошей характеризуется рядом особенностей: концентрацией основных 
групп его в верхней части дернового горизонта почвы 0—2 см (макси
мум 0—5 см), заключающем в себе до 60% подземной фитомассы, и 
надпочвенном слое 0—5 см, где сосредоточена почти вся надземная 
фитомасса; определяющей ролью представителя мезофауны — Dend-
robaena schmidti при чрезвычайно низкой численности других групп 
мезофауны (многоножек, личинок жуков и двукрылых); относительно 
невысоким уровнем численности микроартропод и значительными се
зонными ее колебаниями. 

По пространственной структуре, обилию и численному соотношению 
основных групп сапрофагов население почвенных беспозвоночных аль
пийских пустошей северо-западного Кавказа занимает промежуточное 
положение между равнинными тундрами и луговой степью (Гиляров, 
Чернов, 1975; Стриганова, 1980). 

Одной из главных причин низких темпов разложения раститель
ных остатков и как следствие этого замедленного биологического 
круговорота в биогеоценозах альпийских лишайниковых пустошей 
является малое видовое разнообразие и низкая численность сапрофагов. 

П Т И Ц Ы А Л Ь П И Й С К И Х ПУСТОШЕЙ 

В альпийском поясе Тебердинского заповедника на гнездовье от
мечено 23 вида птиц, что составляет 25% от общего числа гнез
дящихся в заповеднике видов (Ткаченко, 1966). По количеству гнез
дящихся видов альпийский пояс мало отличается от полосы верхнего 
предела леса, но по численности птиц значительно уступает ей. Общая 
плотность птичьего населения составляет здесь в среднем 50 пар на 
1 км 2 (Ткаченко, 1966). 

Характерная черта орнитофауны альпийского пояса — высокое 
своеобразие ее видового состава, заключающееся в преобладании 
стенотопных высокогорных видов. Так, процент гнездящихся типичных 
горных видов в орнитофауне высокогорья Тебердинского заповедника 
составляет 60,9, из них высокогорных птиц — 43,5, а процент по-
настоящему эврибионтных видов — 17,4. Большинство видов являют
ся оседлыми (35%) или частично оседлыми (30%) и лишь 35% видов — 
перелетные или кочующие. 

Исследования проводились нами в альпийском поясе Тебердинского 
заповедника в районе стационарных участков в июле-августе 1984 и 
1985 гг. 

По характеру использования птицами альпийских пустошей все 
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виды м о ж н о разделить на две группы: птицы, гнездящиеся на аль
пийских п у с т о ш а х , и птицы, кормящиеся на альпийских пустошах. 

К первой группе птиц относится всего два вида -- кавказский гор
ный конек — Anthus spinoletta caucasicus Laubm. и кавказский рогатый 
ж а в о р о н о к — Eremophila alpestris penicillata Gould . 

Г о р н ы й к о н е к — самый многочисленный из всех видов 
птиц горно-лугового пояса заповедника. На о т д е л ь н ы х участках плот
ность коньков м о ж е т достигать в гнездовой период 100 п а р н а км"(1 па
ра га) (Ткаченко, 1966). О д н а к о , несмотря на в ы с о к у ю численность, 
горный конек распространен в альпийском поясе весьма неравномерно , 
что связано с пестротой б и о г е о ц е н о т и ч е с к о г о покрова высокогорий. 
Типичными гнездовыми стациями этого вида являются альпийские 
пустоши и высокогорные луга с д о м и н и р о в а н и е м овсяницы пестрой 
(Festuca varia Haenke) . 

По нашим н а б л ю д е н и я м , средняя численность г о р н о г о конька в аль
пийском поясе и с с л е д у е м о г о района составляет 0,67 пар га. С х о д н ы е 
данные — 0,6 п а р / г а — приводят В. Черни с с о а в т о р а м и (Cerny et 
al., 1970) для гребня Малая Фатра ( Ч С С Р ) . На разных х р е б т а х э т о г о 
массива плотность гнездования колебалась в пределах от 0,29 д о 
2,33 п а р / г а . В г о л ь ц о в о м поясе северо-восточного Алтая плотность 
гнездования составляла 0.68 п а р / г а для ерниковых тундр и 1,1 пар га 
для каменистых тундр (Равкин, 1973). Вербик (Verbeek, 1971) указы
вает плотность 0.5 п а р / г а для плато Beartooth в Северной Америке . 
В годы пика численности плотность гнездования м о ж е т определяться 
минимальной п л о щ а д ь ю к о р м о в о й территории, так как обычно хотя бы 
во время первого гнездования кормовая и гнездовая территория сов
п а д а ю т . Так, по н а ш и м н а б л ю д е н и я м , наименьшее расстояние м е ж д у 
двумя с о с е д н и м и гнездами составляло 35 м. 

Свое гнездо горный конек устраивает на з е м л е п о д прикрытием 
камня или дерновины злаков. О б ы ч н о гнездо располагается на склоне — 
в ямке или п о д у с т у п о м , но м о ж е т быть и на пологих участках. 
Чаще всего гнездо находится п о д д е р н о в и н о й овсяницы пестрой и очень 
х о р о ш о скрыто п р о ш л о г о д н е й ветошью. В качестве гнездостроитель-
ного материала используется ветошь злаков — Festuca varia, Lerchen-
feldia f lexuosa, Nardus stricta. О д н а к о с п л о ш н ы х массивов дерновин-
ных злаков коньки избегают: при устройстве гнезда выбирается место 
с х о р о ш и м о б з о р о м , нередко р я д о м с г н е з д о м находится в о з в ы ш а ю щ и й 
ся предмет — камень или куст можжевельника. Б о л ь ш о е значение в 
распределении гнезд имеет экспозиция склона. Все обнаруженные 
нами гнезда были устроены на склонах восточной, ю г о - в о с т о ч н о й или 
ю ж н о й экспозиции. 

Г о р н ы й конек — преимущественно насекомоядная птица. Спектр 
питания э т о г о вида д о в о л ь н о широк и в значительной степени за
висит о т состава н а з е м н о й э н т о м о ф а у н ы д а н н о г о района. На Кавка
зе основу его питания с о с т а в л я ю т двукрылые (Diptera) , прямокры
лые (Orthoptera) , чешуекрылые (Lepidoptera) и жескокрылые (Со-
leoptera) насекомые на разных стадиях развития. В небольших ко
личествах п о т р е б л я ю т с я пауки и м о л л ю с к и . Л е т а ю щ и х насекомых конь
ки п р е с л е д у ю т редко . Обычно они с о б и р а ю т корм на поверхности почвы 
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среди невысоких растений, на снежниках или по их окраине, где об
разуются влажные участки. Снежники — одно из предпочитаемых мест 
кормежки горных коньков. С их поверхности птицы склевывают за
несенных сюда во множестве насекомых. Как кормовые участки ис
пользуются также небольшие лужицы у снежников, откуда коньки добы
вают личинок насекомых, а также, по-видимому, и растительную пи
щу. Так, Глогер (см.: Patzold. 1984) обнаружил, что во всех желудках 
исследованных им горных коньков в Исполиновых горах (ЧССР) при
мерно одну четверть содержимого составляла зеленая масса, образо
ванная водорослями Ulothrix zonata. Кроме того, известно (Patzold, 
1984), что коньки склевывают ягоды водяники (Empetrum nigrum), 
брусники (Vaccinium vitis-idaea) и черники (Vaccinium myrtillus). Однако, 
по нашим наблюдениям, птенцы горных коньков выкармливаются 
исключительно животной пищей. П о д а н н ы м 100 пищевых проб, взятых 
у птенцов 7—12-дневного возраста в июле-начале августа по усовер-
шенственной методике лигатур (Мальчевский, Кадочников, 1953; Ку-
лигин, 1981), в состав корма входили представители по меньшей 
мере 28 семейств насекомых, из которых наиболее многочислен
ными были представители двукрылых (69,3% веса), в том числе ко
мары-долгоножки (Tipu)idae) составляли 49,6%, комары-толстоножки 
(Bibionidae) — 9,6%, толкунчики (Empididae) — 3,9%, настоящие мухи 
(Muscidae) — 2,0%. Из других групп насекомых преобладали прямо
крылые — 14,2% и бабочки — 7,7% общего веса кормов. 

Численность коньков на альпийских пустошах меняется в течение 
летнего сезона. В период гнездования горные коньки придерживаются 
своих гнездовых территорий, но по мере вылета птенцов территориаль
ные границы постепенно стираются и с середины июля птицы уже сво
бодно кочуют по пустошам. В это время сюда поднимается и часть 
горных коньков, населявших альпийские луга, так как коньки избе
гают более высоких травостоев и по мере увеличения высоты расти
тельности сменяют биотоп. Численность птиц на пустошах в это время 
может достигать 130 особей на км 2 . 

Среднесуточный расход энергии птицами может быть вычислен на 
основании уравнения зависимости суточного бюджета энергии от мас
сы тела птиц (King, 1974; Дольник, Кинжевская, 1980): 

DEB (кдж/сут) = 12,06 m 0 6 \ 

где DEB — суточный бюджет энергии, m — масса тела птиц (г). Если 
принять массу горного конька равной 21 г, то ожидаемый DEB будет 
равен 82,1 кдж/сут. Тогда, зная удельную калорийность кормов (она 
для активных имаго составляет около 8,79 кдж/гсырой массы — Доль
ник и др., 1982), можно ориентировочно рассчитать среднесуточное 
потребление насекомых одной птицей, которое составляет около 10 г. 

Таким образом, общее изъятие насекомых горным коньком на 
альпийских пустошах за сезон составляет около 2 кг/га (сырой вес), 
что является существенной частью вторичной продукции ценоза. 

Р о г а т ы й ж а в о р о н о к редко встречается на альпийских пус
тошах в гнездовой период. Свое гнездо он устраивает на склонах 
южной, юго-восточной и восточной экспозиции. Обычно оно распола-
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гается в углублении склона вплотную к кочке овсяницы или спрята
но в дерновине других злаков. По нашим наблюдениям, чашечка гнез
да вьется из отмерших стеблей и листьев злаков и разнотравья 
(Bromopsis variegata, Plantago saxatilis, Anthemis sosnovskyana, Aetheo-
pappus caucasicus и др.) с примесью лишайников (Cetraria islandica, 
С. cucullata, Cladina mitis, Thamnolia vermicularis). Лоток тщательно 
выстилается пушистым растительным материалом, например хохолка
ми семян Jurinea sp. 

Питание рогатого жаворонка носит смешанный характер, но рацион 
заметно изменяется в зависимости от экологических условий. В лет
нее время рогатый жаворонок питается почти исключительно кормами 
животного происхождения. Из насекомых важное место занимают жуки 
(Coleoptera), прямокрылые (Orthoptera) и чешуекрылые (Lepidoptera). 
Анализ содержимого желудков рогатого жаворонка показал, что в со
став его кормов входят семена Phleum alpinum и Minuiartia imbri-
cata (Ткаченко, 1966). 

Гораздо больше видов птиц связано с альпийскими пустошами тро
фическими связями, причем количество и видовое разнообразие птиц 
увеличивается по мере возрастания надземной биомассы растительных 
сообществ. 

К а в к а з с к а я г о р и х в о с т к а - ч е р н у ш к а (Phoenicurus ochruros 
ochruros Gm.) и к а в к а з с к а я а л ь п и й с к а я з а в и р у ш к а (Laisco-
pus collaris montanus Habl.) гнездятся среди скал и осыпей, но соби
рают корм и на альпийских пустошах. Их основные пищевые объек
ты — двукрылые (Diptera), чешуекрылые (Lepidoptera) и жуки (Co
leoptera). 

Е в р о п е й с к а я а л ь п и й с к а я г а л к а (Pyrrhocorax graculus 
graculus L.) — один из наиболее многочисленных видов в высо
когорье заповедника. Это социальные птицы, ведущие в течение боль
шей части года стайный образ жизни и только в гнездовой период 
встречаются парами или поодиночке. По окончанию гнездового периода 
до осени в суточной активности альпийских галок наблюдается до
вольно четкая ритмичность. Перемещение птиц организовано так, 
что в течение всего дня они находятся на наиболее прогретых солн
цем участках, где активность насекомых наиболее высокая. Рацион 
альпийских галок включает в себя как животную, так и раститель
ную пищу, однако летом животные корма преобладают. Птицы добы
вают прямокрылых, жуков, гусениц, питаются также дождевыми чер
вями, моллюсками, семенами и ягодами. 

Сходный образ жизни ведет и к а в к а з с к а я к л у ш и ц а (Pyr
rhocorax pyrrhocorax docilis Gm.) — типичный обитатель альпийско
го пояса. Кроме кормов, сходных с кормами альпийской галки, клу
шицы могут разорять и гнезда мелких воробьиных птиц. Так, например, 
в районе нашего стационара клушицы разорили гнездо горного конька 
с 10-дневными птенцами. Клушицы склевывают также ягоды водянки 
(Empetrum nigrum) и, видимо, могут способствовать распространению 
ее семян. 

В послегнездовой период на альпийских пустошах можно видеть 
к а м е н о к — о б ы к н о ве н ну ю (Oenanthe oenanthe L.) и п л я с у н ь ю 
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(О. isabellina Cretzschm.), д р о з д о в — д е р я б у (Turdus viscivorus L.) и 
б е л о з о б о г о (Turdus torquatus amicorum Hart), к о р о л е в с к и х 
в ь ю р к о в (Serinus pusillus Pall.). Стайки королевских вьюрков 
поднимаются в альпийский пояс к моменту приобретения семенами 
сложноцветных и некоторых других растений восковой спелости. Вьюр
ки склевывают из корзинок семена одуванчиков (Taraxacum confusum) и 
козлобородника (Tragopogon reticulatus), охотно поедают и семена ман
жеток (Alchemilla sp.), горца (Polygonum bistorta), незабудки альпий
ской (Myosotis alpestris) и др. 

В течение всего года с альпийскими пустошами связан к а в к а з с к и й 
у л а р (Tetraogallus caucasicus Pall.).В описываемом районе в целом 
улар является оседлым видом и перекочевывает лишь на небольшие 
расстояния, избегая при этом более или менее обширных участков 
горных лугов. Из всех птиц альпийского пояса кавказский улар — 
единственный вид, питающийся практически исключительно раститель
ной пищей. На основании изучения содержимого зобов С П . Чунихин 
(I960) обнаружил в пище улара 34 вида растений. Наибольшее зна
чение в его питании имеют некоторые виды злаков, бобовые (Hedy-
sarum caucasicum, Astragalus spp.), а также виды разнотравья (Cam
panula biebersteiniana, Anthemis sosnovskyana, Minuartia aizoides и др.). 

Таким образом, за исключением кавказского улара, в составе комп
лекса птиц альпийских пустошей преобладают насекомоядные виды, 
являющиеся преимущественно консументами второго порядка и играю
щие важную роль в регуляции численности насекомых-фитофагов в низ
котравных альпийских сообществах. 

М Е Л К И Е М Л Е К О П И Т А Ю Щ И Е 

Всего на альпийских пустошах горы Малая Хатипара нами от
мечено четыре вида грызунов и два вида насекомоядных млекопитаю
щих. Для ориентировочной оценки соотношения между этими видами 
можно использовать данные по поимке зверьков в канавки с ловчими 
конусами. Всего было вырыто пять канавок длиной 15—20 м каждая, 
время учета 40—50 дней. В течение 1981 —1983 гг. было поймано 
85 животных: 

Число экз. % 
Sorex minutus L. 5 6 
Sorex araneus L. 12 14 
Sicista kluchorica Sokolov, Baskevitch et Kovalskaja 13 15 
Apodemus sylvaticus L. 1 1 
Chionomys nivalis Mart. 15 18 
Pitymys dagestanicus Shild. (P. majori s.l.) 39 46 

Фоновыми видами растительноядных грызунов являются 
кустарниковая (P. majori) и снежная (Ch. nivalis) полевки, поэтому 
нами было проведено изучение численности, биотопического распре
деления и особенностей питания этих видов (подробнее см.: Состав и 
структура..., 1986). 

Наибольшая численность кустарниковых полевок (до 950 особей 
на 1 га) в альпийском поясе характерна для долгоснежных гера-
ниево-копеечниковых лугов (Geranium gymnocaulon D C , Hedysarumcau-
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casicum Bied.) северной экспозиции, где зверьки имеют лучшую кормо
вую базу, хорошие условия для зимовки и некоторую защиту густым 
травостоем от дневных хищников. На пустошах численность полевок 
невелика (обычно 0—40 особей на 1 га, в год пика численности — 
до 130), биомасса их не превышает 0,5—0,7 кг/га (в год пика до 
2 кг/га) живого веса (средний вес пойманных нами особей 15,6 г). 
Трофический индекс для этого вида составляет 0,41 (Ларина, Тарасов, 
1980), т.е. суммарное потребление надземной биомассы растений на 
пустошах за летний период обычно не превышает 35 кг/га абс. су
хой массы, что меньше 3% надземной годичной продукции фитоце
нозов (в год пика — 1983 — эти показатели составили 85 кг/га или 
6%). Таким образом, роль полевок как потребителей первичной про
дукции невелика. 

Изучение особенностей питания полевок, проведенное методом 
анализа кормовых остатков у нор, зимних ходов и кормления в не
воле, позволило выявить спектр кормовых растений (Состав и струк
тура., 1986). К полностью непоедаемым полевками видам из числа ис
следованных относятся кустарнички Vaccinium vitis-idaea, Sibbaldia 
semiglabra. Остальные используются в пищу в разной степени. К 
наиболее предпочитаемым относятся виды растений, отличающиеся 
высокой калорийностью и часто содержащие млечный сок: Campanula 
biebersteiniana, Taraxacum stevenii, Podospermum meyeri, Carum caucasi
cum, а также бобовые — Trifolium polyphyllum, Oxytropis kubanensis, 
Anthyllis variegata, которые богаты белками. Кустарниковые полев
ки поедают такие виды растений, как Anemone speciosa, Antennaria 
dioica, Anthemis sosnovskyana, Euphrasia ossia, Fritillaria lutea, Ranun-
celus oreophilus и другие, которые практически не поедаются скотом 
(Кормовые растения..., 1950—1956), что отмечали также А.Н. Формозов 
и И.Б. Просвирнина (1935). Поэтому деятельность кустарниковых поле
вок на высокогорных пастбищах может способствовать улучшению 
их состава. 

Большое влияние на структуру альпийских пустошей имеет роющая 
деятельность кустарниковых полевок, которая, наряду с избиратель
ным поеданием стержнекорневых розеточных двудольных растений, 
приводит к увеличению роли более высоких злаков и осок — олуго-
вению в местах поселения кустарниковой полевки. Роль же лишайни
ков и розеточных двудольных, часто засыпаемых выбросами почвы, 
сильно снижается. Аналогичные изменения отмечены в тундровых сооб
ществах под влиянием роющей деятельности леммингов (McKendrick 
et al., 1980). 

S. З а к 1 4 2 8 



З А К Л Ю Ч Е Н И Е 

Альпийские лишайниковые пустоши северо-западного Кавказа со
четают в себе черты горно-тундровых и лугово-степных сообществ. 
Экологические особенности пустошей (малоснежный покров, глубокое 
промерзание почвы и др.) сближают их с горно-тундровыми ценозами 
гольцовых ландшафтов, но в отличие от последних, лишайниковые 
пустоши Кавказа развиваются в более благоприятных климатических 
условиях, при хорошем промывном режиме и отсутствии вечной мерзло
ты. Это позволяет травянистым растениям выступать в роли эдифи-
каторов исследуемых сообществ и оказывать существенное воздейст
вие на население гетеротрофов, структура комплекса которых похожа на 
структуру луговых биогеоценозов. Горно-луговые альпийские почвы 
также обладают характерным сочетанием свойств и не имеют анало
гов в равнинных условиях. 

Возросшее в последнее время внимание к высокогорным террито
риям связано с необходимостью выработки мер их охраны и способов 
рационального природопользования в этих регионах. Альпийские ли
шайниковые пустоши имеют большое практическое значение как уни
кальные зимние пастбища диких копытных в альпийском поясе Кав
каза. Проведенные нами исследования дают возможность высказать 
следующие практические рекомендации в связи с хозяйственным ис
пользованием пустошей как летних пастбищ домашних животных. 

Для сохранения и улучшения травостоев при пастьбе скота необ
ходима охрана всего комплекса диких животных-фитофагов, которые 
используют в пищу многие ядовитые и непоедаемые скотом виды 
растений. В связи с большой кормовой ценностью видов розеточного 
разнотравья и бобовых, размножающихся почти исключительно семе
нами, необходимо обеспечить условия для успешного опыления и 
созревания семян у этих растений, усилить охрану насекомых-опыли
телей, прежде всего шмелей, чередовать интенсивность выпаса от
дельных участков по годам и т.д. В условиях использования пус
тошей кубанскими турами — редким и охраняемым видом животных 
выпас скота на этих пастбищах должен быть значительно уменьшен, 
а в месте с нарушенным почвенным покровом и вовсе прекращен во 
избежание необратимых эрозионных процессов, ведущих к деградации 
и уничтожению высокогорных пастбищ. В связи с бедностью горно
луговых почв доступными формами соединений азота и фосфора для 
увеличения продуктивности пастбищ скота может быть применена 
подкормка азотно-фосфорными удобрениями. 
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Авторы отдают себе отчет в том, что представленная работа являет
ся итогом первого, главным образом, инвентаризационного этапа био-
геоценологических исследований, на котором основное внимание уде
лено структурным особенностям организации сообществ и мало затро
нуты функциональные аспекты. Дальнейшие перспективы работы мы 
видим в трех основных направлениях: 1) углубленное изучение за
кономерностей функционирования биогеоценозов альпийских пусто
шей, взаимоотношений между его компонентами с применением экспе
риментальных методов в полевых условиях; 2) сравнительное иссле
дование состава и структуры других типов альпийских биогеоцено
зов (луга, ковры и др.); 3) изучение межбиогеоценотических связей 
и потоков веществ в пределах сопряженных высокогорных ландшаф
тов. Последнее направление особенно актуально для горных террито
рий, где, в отличие от равнин, на небольших площадях чередуются 
участки, занятые совершенно различными сообществами. Перемещения 
животных (особенно крупных млекопитающих и птиц), воздушная и 
водная миграция диаспор растений, микроорганизмов и различных хи
мических соединений происходят в горах не только между биогеоце
нозами одного высотного пояса, но и между поясами. Масштабы этих 
потоков во многом определяют специфику горных экосистем, их отли
чие от равнинных аналогов. 
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