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В статье с позиций теории иерархического континуума охарак-
теризована мозаичность галофильных экосистем на границе ле-
состепной и степной зон Южного Урала на примере Троицкого 
государственного природного комплексного заказника. Уста-
новлено, что для галофильных сообществ засоление приводит 
к фрагментации травяного покрова заказника, для галофитов 
характерно случайное пространственное распределение, а мо-
заичность поддерживают степные солеустойчивые виды. Стати-
стически достоверно выделяются только микромозаики (0,8 м), 
а парцеллы (8 м) и ценозы (12 м) нечеткие, наблюдается фраг-
ментация горизонтальной структуры. Для парцелл определяется 
два ряда ценотического замещения – галофильный и остепнен-
ный – связанные с распределением в пространстве галофитов и 
степных злаков соответственно. На ценотическом уровне наблю-
дается четкое обособление сообществ по показателям фитораз-
нообразия и биотопов. Значимыми для формирования парцелл 
и ценозов являются внутриценотические взаимодействия между 
видами, переменность почвенного увлажнения и аэрация почв, 
кислотность (щелочность) и нарастание (снижение) минерализо-
ванности почвенного раствора.
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Введение

Одной из важнейших составляющих биогео-
ценоза является его пространственная структура, 
или горизонтальное и вертикальное распределе-

ние в ценозе особей и их групп [1]. Ее изучение 
предполагает два подхода: популяционный, или 
выделение мозаик видов [2], и ценотический – 
определение многовидовых мозаик [3]. Традици-
онно оба подхода предполагают геометрическую 
оценку с картографированем мозаик [4], или 
ценопопуляционных локусов [5]. Сами локусы 
выделяются как участки с высокой и (или) низкой 
плотностью особей [1] и различаются по размеру. 
При этом крупные пятна могут формироваться 
как группы мелких локусов [4]. Таким образом, 
современный подход в изучении пространствен-
ной структуры рассматривает растительный 
покров как континуум разномасштабных цено-
популяционных локусов [6–9], где биогеоценоз 
является одним из уровней мозаичности [9–11].

Локусы формируются как в результате био-
логических особенностей видов (биоморфы, 
вегетативная подвижность, особенности диссеми-
нации и т.п.) [12], так и факторов местообитания 
[13]. Соответственно, оценка пространственной 
структуры ценозов должна быть связана с выявле-
нием используемых ценопопуляциями ресурсов и 
влиянием на их формирование факторов среды [4]. 
Наилучшие результаты дают два подхода одно-
временно, когда на первом этапе определяются 
размеры мозаик, а на втором – экологические 
факторы формирования мозаик каждого уровня 
[10, 11, 14–18]. 

Тем не менее, и в последнее время такие 
исследования ведутся только на ценотическом 
уровне с использованием картографических под-
ходов [19–22] либо оценивается мозаичность на 
уровне особей и клонов [23], несмотря на то что 
уровень микросайт – биотоп, в котором форми-
руется внутриценотическая структура, является 
наименее изученным [17]. Работы, посвященные 
изучению пространственного континуума на 
разных пространственных уровнях экосистем, в 
России немногочисленны [16, 17, 24]. Для степей 
Южного Урала такая работа выполнена нами на 
примере степей Брединского государственного 
природного биологического заказника [25].

Задачей данной работы является оценка про-
странственной структуры галофильных экосистем 
пограничной зоны лесостепи и степи Южного Урала 
на примере галофильных ценозов Троицкого госу-
дарственного природного комплексного заказника.
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Материалы и методы

В настоящее время условно естественные 
травянистые сообщества Южного Урала локали-
зованы преимущественно в особо охраняемых 
природных территориях (ООПТ) разных типов. 
Примером такого ООПТ является Троицкий госу-
дарственный природный комплексный заказник, 
расположенный в Троицком районе Челябинской 
области у государственной границы с Казахстаном. 
Организован он был в 1927 г. как лесостепной запо-
ведник, с 1951 г. имел статус учебно-опытного хо-
зяйства Пермского университета, далее (с 1969 г.) – 
государственного ботанического заказника [4, 10], 
а статус комплексного получил в 2001 г. [26, 27]. 
Научные исследования на территории заказника 
велись до 2012 г., затем были приостановлены 
в связи с прекращением учебной практики сту-
дентов биологического факультета Пермского 
государственного университета [27], биогеоцено-
логические исследования не проводились с 90-х гг. 
прошлого века [28]. В зональном отношении за-
казник расположен в подзоне северных ковыльно-
разнотравных степей [29], но его растительность 
характерна для южных районов лесостепи [27]. 
Таким образом, растительность заказника являет-
ся типичной переходной между южно-уральской 
лесостепной и степной зональной.

Для изучения галофильной растительности 
геоботанический профиль закладывался в специ-
альной зоне «Солонцеватые луга»: стационар № 3, 
организованный еще Пермским государственным 
университетом (квартал 13, выделы 10, 12, 13, 16, 
17). На профиле закладывались 100-метровые 
трансекты, состоящие из непрерывных при-
мыкающих площадок 0,2×0,2 м, определяемых 
трансектной вилочкой Л. Г. Раменского [30] раз-
мером 0,2×1,0 м. На каждой площадке отмечали 
присутствие видов сосудистых растений. В каче-
стве учетной единицы выбирались парциальные 
побеги [31], для моноцентрических видов – особь, 
а для плотнокустовых злаков – компактный клон 
[32]. Результаты заносились в базу данных, где 
для каждой площадки отмечалось наличие (1) или 
отсутствие (0) вида.

Оценка характера размещения видов вы-
полнялась методом итераций (Analysis of runs) 
[33–35] по шкале П. В. Терентьева в модификации 
А. А. Маслова [16]. Определение размеров мозаик 
выполнялось по изменению дисперсии числен-
ности видов с увеличением размера площадки 
(Hierarchical ANOVA) [16, 35]. При этом в связи 
с особенностью закладки пробных площадей 
оценивались не площади, а линейные размеры 
мозаик [36]. Также выполнялся анализ плеяд со-
пряженных видов [37].

Объективные многовидовые мозаики вы-
делялись методом блоков и главных компонент 
[14, 16, 35]. Для трансект выделялись непере-
крывающиеся блоки переменного размера в двух 
независимых противоположных направлениях с 
шагом 0,2 м для блоков до 2 м и 1,0 м – свыше 2 м. 
Расчет вклада первых трех осей главных компо-
нент производился в пакте Statistica по алгоритму 
Factor Analysis, Principal components, Extraction 
method. Объективные размеры мозаик (уровни 
мозаичности) определялись по изменению вкла-
да в суммарную дисперсию видов первых трех 
осей главных компонент по совместным «пикам» 
значений 1-й и 2-й, 1-й и 3-й, 2-й и 3-й осей.

Оценка факторов мозаичности выполня-
лась на основе ординации видов в осях глав-
ных компонент по величинам нагрузки (Factor 
Loadings) видов на эти оси и координат видов 
в пространстве абиотических факторов [15, 
16]. Координаты определялись по положению 
видов в фитоиндикационных шкалах [38] по-
чвенного увлажнения (hd), его переменности 
(fh), почвенной кислотности (rc), аэрации, (ae), 
солевого (sl), азотного режимов (nt) и содержания 
кальция (Ca), оцененных методом реализованной 
экологической ниши [39]. Интерпретация осей 
проведена непараметрической корреляцией [40] 
с использованием коэффициента тау Кендалла.

Кроме того, выполнялась кластеризация 
выделенных мозаик по матрице коэффициента 
Сёренсена‒Чекановского с использованием 
бета-гибкой стратегии Ланса [41, 42]. Проверка 
классификации проводилась дискриминантным 
анализом [43], а оценка биотопов мозаик – орди-
нацией выделенных мозаик в пространстве фито-
индикационных шкал [38] и осей неметрического 
многомерного шкалирования (НМШ) [41]. Поло-
жение мозаик в шкалах рассчитывалось методом 
среднего балла [38], на основе определенных 
координат видов, а интерпретация осей выполня-
лась также непараметрической корреляцией [40] 
с использованием коэффициента тау-Кендалла.

Результаты и их обсуждение

Изученные галофильные сообщества харак-
теризуются низким видовым разнообразием – на 
профиле зарегистрировано только 6 видов, обра-
зующих три плеяды из пар сопряженных видов: 
Artemisia absinthium L. (1) и Stipa tirsa Steven 
(4); Festuca valesiaca Gaudin (3) и Salicornia 
europaea L. (5); Koeleria cristata (L.) Pers. (2) и 
Petrosimonia litwinowii Korsh. (6) (рис. 1). От-
дельно от выделенных плеяд формируются пятна 
Astragalus sulcatus L. (7), несопряженные ни с 
одним указанным выше видом.



467Экология

Анализ характера пространственного разме-
щения видов галофильных сообществ (табл. 1) по-
казывает, что галофиты характеризуются случай-
ным распределением – показатель t таких видов, 

Таблица 1 / Table 1
Оценка характера размещения ценопопуляций видов галофильных экосистем Троицкого заказника 

на разных уровнях мозаичности*
Assessment of the species coenopopulation’s patterns in halophytic ecosystems of the Troitsky preserve 

at different levels of mosaics

Виды / Species
t

Мозаики, м / Mosaics, m
№ % 0,8 1,2 1,4 1,8 4 5 6 7 8 10 11 12 14 15 16 18 19
1 2,6 −1,2 + + + +
2 10,0 −14,5 + + + + +
3 9,2 −1,2 + + + + + +
4 3,4 −8,9 + + + + + + +
5 2,6 0,6
6 2,2 0,5 + + +
7 1,4 0,3 + + + +

Примечание. * – показаны мозаики, для которых определены «пики» (+) дисперсии численности видов, % обо-
значена встречаемость на профиле.

Note. * – mosaics are shown for which the «peaks» (+) of the species abundance variance are defi ned, % the occurrence 
on the profi le is indicated.

Рис. 1. Плеяды сопряженных видов галофильных 
сообществ Троицкого заказника (нумерация видов 

соответствует нумерации в тексте)
Fig. 1. Pleiades of conjugate species of halophytic 
communities of the Troitsky preserve (the numbering 
of species corresponds to the numbering in the text)

как Salicornia europaea, Petrosimonia litwinowii и 
Astragalus sulcatus близки к нулю. Также случай-
ное распределение характерно и для Artemisia 
absinthium и Festuca valesiaca (t < −2). Соот-
ветственно, плеяда Festuca valesiaca – Salicornia 
europaea также имеет случайный характер рас-
пределения. Наконец, распределение только двух 
видов определяется как контагиозное – Stipa tirsa 
и Koeleria cristata (сильноконтагиозное), причем 
оба вида характерны для степных травостоев и 
являются солестойкими, а не галофитами. Таким 
образом, засоление приводит к фрагментации тра-
вяного покрова (для всех видов характерна низкая 
встречаемость) и нарушению пространственной 
организации ценопопуляций, приводящему к 
формированию случайного пространственного 
распределения, а мозаичность поддерживают 
исключительно степные солеустойчивые виды.

Характер пространственного распределения 
ценопопуляций видов (см. табл. 1) указывает на 
то, что мозаики для галофильных травостоев 
формируются исключительно крупномасштаб-
ные (свыше 10 м). Сложная микромозаичность, 
связанная с изменением характера простран-
ственного размещения особей, характерна только 
для плотнодернинных степных злаков Festuca 
valesiaca (3) и Stipa tirsa (4). При этом изменение 
характера размещения особей в пространстве 
напрямую не связано с сопряженностью видов в 
ценопопуляциях, поскольку для пар сопряженных 
видов практически не определяются одинаковые 
уровни «пиков». Для ценопопуляций выделяются 
три уровня (10, 14 и 16 м) на которых отмечается 
изменение пространственной структуры для трех 
и более видов одновременно.

При этом для шести видов определяется 
нескольких «пиков» дисперсии численности 
для блоков разного размера. Это указывает на 
изменение характера размещения вида с увели-
чением масштаба и означает, что при увеличении 
размеров площадок для вида будет определяться 
иной характер размещения. Например, вид с кон-
тагиозным размещением может быть определен 
как случайный. Таким образом, оценка характера 
пространственного размещения зависит от того, 
какой размер учетной площадки принят как базо-
вый, а исследования на основе учетных площа-
док большего размера, чем минимальный размер 
учетной единицы особи для данной биоморфы, 
не только не дают реальный характер простран-
ственного размещения вида, но могут давать 
искаженную информацию об этом размещении.
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Оценка многовидовых мозаик галофильных 
экосистем Троицкого заказника (рис. 2) опреде-
ляет резкое отличие вклада первой оси в суммар-
ную дисперсию от очень близких вкладов второй 
и третьей осей, что маркирует наличие неболь-

шого числа обособленных эколого-ценотических 
групп видов растений. Также наблюдается рост 
вклада в суммарную дисперсию для первой оси, 
что указывает на наличие ведущего фактора, 
меняющегося на разных уровнях мозаичности. 

Рис. 2. Уровни мозаичности галофильных экосистем Троицкого заказника (а, б – варианты анализа, 
по оси ординат – вклад оси, %; по оси абсцисс – размер блока, м; 1, 2, 3 – номера осей, горизонталями 

отмечены уровни мозаичности)
Fig. 2. Patterns levels of halophytic ecosystems of the Troitsky preserve (a, b – analysis variants, on the ordi-
nate axis – the contribution of the principal component axis, %; on the abscissa axis – the size of the block, m; 

1, 2, 3 – axis numbers, horizontally marked levels of patterns)

а/а

б/b

1
2
3

1
2
3



469Экология

Для обоих вариантов (см. рис. 2) анализа 
выделяется только один общий уровень микро-
мозаик размером 0,8 м, но при этом для первого 
варианта определяются объективные многовидо-
вые мозаики размером 1,8 и 9,0 м (см. рис. 2, а), 
а для второго варианта – 1,6, 8,0 и 14,0 м (см. 
рис. 2, б). Таким образом, для галофильных 
травостоев доказано наличие разномасштаб-
ных единиц трех уровней – микромозаичного, 
парцеллярного и ценотического, но засоление 
приводит к фрагментации травяного покрова 
и нарушению пространственной организации 
групп травянистых видов на парцеллярном и 

ценотическом уровнях, в результате возникают 
неустойчивость горизонтальной структуры, 
неустойчивость самих засоленных экосистем 
и, соответственно, нечеткость иерархического 
континуума. 

Оценка влияния абиотических факторов на 
формирование многовидовых мозаик предпо-
лагает выделение трех осей ординации, соот-
ветственно идентифицировались три группы 
ведущих факторов (табл. 2). При этом оценка 
влияния абиотических факторов проведена не 
только для однозначно выделяемых мозаик, но 
и для некоторых других.

Таблица 2 / Table 2
Идентификация ведущих факторов распределения видов галофильных экосистем Троицкого заказника 

на многовидовые мозаики (метод главных компонент)*
Identifi cation of the principal factors of species distribution into multi-species mosaics in halophytic ecosystems 

of the Troitsky preserve (Principal Components)*

Размер, м / 
Dimensions, m

Ось / 
Axis

Фактор / Factor
hd fh rc sl Ca nt ae

0,8
1 0,24 −0,14 0,14 0,05 −0,43 0,05 −0,10
2 −0,14 −0,52 −0,43 −0,52 0,14 0,43 −0,59
3 0,24 0,05 0,33 −0,14 −0,05 0,05 0,10

1,6–1,8

1 0,14 −0,24
0,71

0,05
0,43

−0,24
0,90

0,05
−0,33 −0,05 −0,20

0,68

2 −0,24
−0,14

−0,62
−0,33

−0,52
−0,43

−0,43
−0,14

0,24
0,14

0,33
0,43

−0,68
−0,39

3 −0,05
0,24

−0,24
0,05

0,05
0,14

−0,43
0,05

0,24
−0,24

−0,05
0,43

−0,20
0,10

8,0

1 0,05
0,14

0,62
0,14

0,33
0,05

0,62
0,14

−0,43
−0,33

0,05
0,14

0,59
0,10

2 0,33
0,14

−0,05
−0,24 0,05 −0,24

−0,43
−0,14
0,05

0,33
0,14

−0,10
−0,20

3 0,05
−0,43

0,43
−0,62

0,14
−0,71

0,43
−0,43

−0,05
0,24

0,05
0,14

0,39
−0,68

14,0

1 0,05
0,14

0,62
0,52

0,33
0,43

0,62
0,52

−0,43
−0,33

0,05
−0,05

0,59
0,59

2 0,05
0,14

0,43
0,52

0,14
0,24

0,43
0,52

−0,24
−0,52

0,05
0,14

0,39
0,49

3 0,62
0,24

0,05
−0,14

0,33
−0,05

−0,14
−0,33

−0,43
−0,24 0,24 0,10

−0,20

Примечание. * – шифр факторов приведен в методике; в числителе / знаменателе в случае отличий представле-
ны первый и второй варианты выделения блоков соответственно; полужирным выделены статистически значимые 
величины тау-Кендалла.

Note. * – the index of the factors is given in the method; the numerator / denominator, in case of differences, shows the 
fi rst and second variants of block allocation, respectively; the statistically signifi cant Tau-Kendall values are highlighted in bold.

Формирование микромозаик 0,8 м для обоих 
вариантов анализа связано с уменьшением содер-
жания в почве кальция, ухудшением почвенной 
аэрации и ростом щелочности почвенного рас-
твора (положительная корреляция с режимом 
кислотности). Микромозаики 1,8 м статистиче-
ски значимо связаны с переменностью режима 
увлажнения и почвенной аэрацией (в одном ва-

рианте – уменьшением, в другом – увеличением) 
и с минерализованностью почвенного раствора 
(в одном варианте статистически значимая по-
ложительная корреляция). Также для одного 
варианта анализа отмечено влияние нарастания 
кислотности и увеличения содержания в почве 
азота. На парцеллярном уровне (8 м) статисти-
чески значимыми являются режим переменности 
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увлажнения, а также солевой режим и для второго 
варианта анализа – кислотность почв и улучше-
ние аэрации. Помимо этого, отмечается влияние 
роста почвенного азота (для одного варианта) 
и уменьшение содержания почвенного кальция 
(для другого варианта). Наконец, на ценотиче-
ском уровне (14 м) для обоих вариантов анализа 
влияют увеличение переменности почвенного 
увлажнения и рост минерализованности по-
чвенного раствора (в одном варианте показатели 
статистически значимы). Также для одного вари-
анта статистически значим рост почвенного ув-
лажнения, а для другого – нарастание почвенной 
аэрации. Отмечается также влияние уменьшения 
содержания в почве кальция.

Таким образом, при нарастании засоления 
эдафотопов определяющими пространственную 
организацию травянистых сообществ на всех 
уровнях в первую очередь являются «класси-
ческие» факторы солончаков и солонцов – кон-
трастность увлажнения, аэрация почв и рост или 
уменьшение засоления почв, а также связанные с 
ними режимы кислотности и азота.

Классификация выделенных многовидовых 
мозаик на парцеллярном и ценотическом уровнях 
(где влияние абиотических факторов наименее 
однозначное) связана с выделением разных на-
боров видов растений для разных уровней моза-
ичности [18] и определением таких группировок, 
как «микрофитохор» (парцеллярный) и «мезофи-
тохор» (биотоп) [17].

Для галофильных экосистем на парцеллярном 
уровне (8 м) определяется восемь микрофито-
ценохор: 1) Festuca valesiaca – Koeleria cristata 
(L.) Pers. – Salicоrnia europaеa L. – Petrosimonia 
litwinowii Korsh; 2) Festuca valesiaca – Salicоrnia 
europaеa – Petrosimonia litwinowii; 3) Festuca 
valesiaca – Petrosimonia litwinowii; 4) Koeleria 
cristata; 5) Festuca valesiaca – Koeleria cristata; 
6) Festuca valesiaca; 7) Festuca valesiaca – Koele-
ria cristata – Artemisia absinthium L.; 8) Artemisia 
absinthium – Festuca valesiaca. Фактически наблю-
дается три группы парцелл – 1) степных злаков с 
содоминированием галофильных видов, 2) степ-
ных злаков и 3) полынных со степными злаками, 
переходных между первыми двумя группами. 
Дискриминантный анализ показал 100% точность 
классификации, при этом видами с высокой ин-
формативностью (включены в модель на основе 
статистически значимых величин лямбда Уилкса 
и F-критерия) являются два доминанта Festuca 
valesiaca и Koeleria cristata, а также Astragalus 
sulcatus L., характерный для парцелл, переходных 
между галофильными парцеллами и парцеллами 
степных злаков.

На ценотическом уровне (14 м) определя-
ется 5 мезофитоценохор: 1) Festuca valesiaca – 
Koeleria cristata (L.) Pers. – Salicоrnia europaеa 
L. – Petrosimonia litwinowii Korsh; 2) Festuca 
valesiaca – Koeleria cristata; 3) Festuca vale-
siaca; 4) Artemisia absinthium – Koeleria cristata; 
5) Festuca valesiaca – Petrosimonia litwinowii. В 
данном случае видно, что часть фитоценохор 
идентифицируется не только на парцеллярном, 
но и на ценотическом уровне, а часть парцелл 
формируют новые крупные ценохоры. Это ука-
зывает на то, что на разных уровнях для оценки 
сообществ могут использоваться разные виды, и 
то, что масштаб исследований будет определять 
выделение синтаксонов растительности, фло-
ристический состав и другие показатели фито-
разнообразия. Оценка классификации методами 
дискриминантного анализа дала также 100% 
точность. На ценотическом уровне определяется 
5 информативных видов – кроме вышеуказанных 
типчака, тонконога и астрагала к ним также от-
носятся Petrosimonia litwinowii и Stipa tirsa.

Ординацией ценотических мозаик галофиль-
ных травянистых ценозов методом НМШ опреде-
ляются две ведущие оси, как на парцеллярном, так 
и на ценотическом уровнях. При этом на парцел-
лярном уровне на формирование ценотической 
структуры влияют практически все абиотические 
факторы, за исключением азотного режима почв 
(табл. 3), а для режимов переменности увлажне-
ния и аэрации почвы определяющим является 
как их рост, так и уменьшение. На ценотическом 
уровне определяющими ценотическую структуру 
остаются только четыре режима – уменьшение 
переменности почвенного увлажнения, улучше-
ние аэрации почв, рост кислотности и нарастание 
(снижение) минерализованности почвенного рас-
твора, т.е. набор абиотических факторов, харак-
терных именно для засоленных биотопов.

Оценка положения выделенных фитоце-
нохор галофильных ценозов в осях НМШ и 
фитоиндикационных шкалах методами дискри-
минантного анализа показала 100% точность 
классификации на обоих уровнях мозаичности, 
что указывает на их ценотическую и биотопиче-
скую специфичность. При этом на обоих уровнях 
значимыми являются внутриценотические вза-
имодействия (оси НМШ), а для формирования 
парцелл также режим почвенного увлажнения и 
солевой режим.

Ординация парцелл в пространстве показа-
телей фиторазнообразия (численности и встре-
чаемости видов) показала наличие двух рядов 
ценотического замещения парцелл (рис. 3, а) – 
«галофильный» (вдоль первой дискриминантной 
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Таблица 3 / Table 3
Идентификация факторов ординации мозаик галофильных сообществ Троицкого заказника 

(неметрическое многомерное шкалирование – NMS)*
Identifi cation of the mosaics ordination factors in halophytic ecosystems of the Troitsky preserve 

(Non-metric Multidimensional Scaling – NMS)*

Ось / Axis
Фактор / Factor

hd fh rc sl Ca nt ae
8 м

NMS1 0,44 0,44 0,46 0,16 −0,66 0,27 0,43
NMS2 0,07 −0,35 −0,25 −0,63 −0,07 0,25 −0,33

14 м
NMS1 −0,24 -0,60 −0,47 −0,60 0,22 0,31 −0,51
NMS2 0,07 0,33 0,20 0,56 0,22 −0,18 0,24

Примечание. * – шифр факторов приведен в методике; полужирным выделены статистически значимые вели-
чины тау-Кендалла.

Note. * – the index of the factors is given in the method; the statistically signifi cant Tau-Kendall values are highlighted 
in bold.

а /а

б/b
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оси – абциссы) и «остепненный» (определяемый 
второй дискриминантной осью, ординатой), 
связанный с распределением в парцеллах, со-
ответственно, галофитов и степных злаков. В 
эколого-ценотическом пространстве (см. рис. 3, б) 
такие ряды не образуются, хотя биотопы парцелл 
формируют достаточно четкие «пятна», указыва-
ющие на специфичность их биотопов.

На ценотическом уровне (см. рис. 3, в, г) в 
пространстве показателей фиторазнообразия и 

эколого-ценотическом пространстве мезофито-
ценохоры четкого ценотического и абиотическо-
го рядов не образуют, но при этом наблюдается 
их обособление, что указывает на специфичность 
видового состава, показателей фиторазнообразия 
видов и биотопов галофильных ценозов. 

Выводы

Для галофильных экосистем Троицкого 
государственного природного комплексного 

Рис. 3. Ординация мозаик галофильных ценозов (8 м – а, б и 14 м – в, г) в про-
странстве показателей фиторазнообразия (а, в) и в эколого-ценотическом про-

странстве (б, г). На графиках показаны первые две дискриминантные оси
Fig. 1. Halophytic coenoses patterns ordination (8 m – a, b and 14 m – c, d) in the 
dimensions of phytodiversity indicators (a, b) and in the ecological-coenotic dimension 

(b, d). The graphs show the fi rst and second discriminant axes

в/c

г/d
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заказника засоление приводит к фрагмента-
ции травяного покрова и нарушению про-
странственной организации ценопопуляций, 
приводящему к формированию случайного 
пространственного распределения, а мозаич-
ность поддерживают исключительно степные 
солеустойчивые виды.

Методами многомерной статистики под-
тверждается наличие иерархического конти-
нуума, но однозначно определяются только 
микромозаики 0,8 м, а парцеллярные и ценоти-
ческие мозаики размером 8 и 12 м нечеткие. В 
связи с несоответствием экосистем природным 
факторам и с увеличением их экстремальности 
(засоление) наблюдается фрагментация гори-
зонтальной структуры вплоть до упрощения 
пространственной организации. В результате 
возникает пространственная неустойчивость и 
неустойчивость самих экосистем.

В зависимости от масштаба мозаичности 
галофильных сообществ на разных уровнях 
одни и те же виды имеют как одинаковый, так и 
различный ценотический вклад в формирование 
сообществ, соответственно для оценки мозаик 
могут использоваться как одни и те же, так и 
разные виды. Информативными («верными») 
при классификации сообществ видами при этом 
могут быть не доминанты или эдификаторы. 
Важным фактором при классификации являет-
ся размер пробных площадок и расположение 
их в фитокатене, в зависимости от чего будет 
определяться флористический состав и другие 
показатели фиторазнообразия и экологическая 
специфика классифицированных сообществ.

Для галофильных сообществ определяется 
большое количество парцеллярных мозаик, 
часть из которых характерна и для ценоти-
ческого уровня, а часть – формируют новые 
ценохоры. Для парцелл определяется два ряда 
ценотического замещения – «галофильный» и 
«остепненный» – связанные с распределением 
в пространстве, соответственно, галофитов и 
степных злаков. На ценотическом уровне на-
блюдается четкое обособление сообществ по 
показателям фиторазнообразия и биотопов. Зна-
чимыми для формирования парцелл и ценозов 
являются внутриценотические взаимодействия 
между видами, а также переменность почвен-
ного увлажнения и аэрация почв, кислотность 
(щелочность) и нарастание (снижение) мине-
рализованности почвенного раствора, т.е. набор 
абиотических факторов, характерных именно 
для засоленных биотопов.
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The patterns (mosaicity) in natural halophytic grasslands at the 
border of Forest-steppe and Steppe zones of South Ural were 
characterized by the hierarchical continuum concept theory for the 
Troitskiy state natural complex preserve example. It was established, 
that the grass canopy is fragmented by salinization impact, the 
individual’s random distribution is typical of halophytes and salt-
tolerant steppe species form patterns. Only the micro-patterns (0,8 
m) level is statistically significant, parcels (8 m) and coenotics (12 
m) are fuzzy and fragmentation of mosaicity is observed. There are 
two coenotics series defined for parcels – halophytic and steppe, 
relating to the distribution of  halophytes and steppe grasses 
respectively. There is clear coenosis. Separation is observed by 
phytodiversity and biotopes descriptions. The intracoenotic interac-
tions between species, soil moistening variability, soil aeration and 
acidity (alkalinity) and soil mineralization increase (decrease) are 
significant for parcels and coenosis forming.
Keywords: mosaicity, biotopes, phytochorologic units, halophilic 
grassland vegetation of South Ural, Troitskiy state natural complex 
preserve, Chelyabinsk region.

Received: 04.04.2020 / Accepted: 03.06.2020 / Published: 30.11.2020

This is an open access article distributed under the terms of Creative 
Commons Attribution License (CC-BY 4.0)

References

1.  Fardeeva M. B., Islamova G. R., Chizhikova N. A. Analy-
sis of Spatial-Temporal Plant Structure on the Basis of 
Informational-Statistical Approaches. Uchenye Zapiski 
Kazanskogo Universiteta. Estestvennye Nauki, 2008, 
vol. 150, no. 4, pp. 226–240 (in Russian).

2.  Mirkin B. M., Rozenberg G. S. Analysis of mosaics of 
herbaceous plant communities. 1. Population level. Bio-
logicheskie nauki, 1976, no. 12, pp. 127–134 (in Russian).

3.  Mirkin B. M., Rozenberg G. S. Analysis of mosaics of 
herbaceous plant communities. 2. Coenotic level. Biolo-
gicheskie nauki, 1977, no. 2, pp. 121–126 (in Russian).

4.  Cenopopulyacii rastenij (razvitie i vzaimootnosheniya) 
[Plant coenopopulations (development and relationships)]. 
Moscow, Nauka Publ., 1977. 213 p. (in Russian)

5.  Cenopopulyacii rastenij (ocherki populyacionnoj biologii) 
[Plant coenopopulations (essays on population biology)]. 
Moscow, Nauka Publ., 1988. 181 p. (in Russian).

6.  O’Neil R. V., Anders D. L. de, Waide J. B., Allen T. F. H. 
A hierarchical concept of ecosystems. Princeton, New 
Jersy, Princeton University Press, 1986. 153 p.

7.  Austin M. P., Smith T. M. A new model for the continuum 
concept. Vegetatio, 1989, vol. 83, no. 1–2, pp. 35–47. DOI: 
10.1007/bf00031679

8.  Collins S. L., Glenn S. M., Roberts D. W. The hierarchical 
continuum concept. Journal of Vegetation Science, 1993, 
vol. 4, iss. 2, pp. 149–156. DOI: 10.2307/3236099

9.  Maarel van der E. Pattern and process in plant community: 
fi fty years after A. S. Watt. Journal of Vegetation Science, 
1996, vol. 7, iss. 1, pp. 19–28. DOI: 10.2307/3236412

10.  Collins S. L., Glenn S. M., A hierarchical analysis of spe-
cies’ abundance patterns in grassland vegetation. Ameri-
can Naturalist, 1990, no. 135, iss. 5, pp. 633–648. DOI: 
10.1086/285066

11.  Martinez K. A., Gibson D. J., Middleton B. A. Core-
satellite species hypothesis and native versus exotic species 
in secondary succession. Plant Ecology, 2015, no. 216, 
iss. 3, pp. 419–427. DOI: 10.1007/s11258-015-0446-z

12.  Vasilevich V. I. Statisticheskie metody v geobotanike 
[Statistical methods in geobotany]. Leningrad, Nauka, 
Leningradskoe otd-nie Publ., 1969. 232 p. (in Russian).

13.  Pelissier R., Goreaud F. A practical approach to the study 
of spatial structure in simple cases of heterogeneous 
vegetation. Journal of Vegetation Science, 2001, no. 12, 
pp. 99–108. DOI: 10.2307/3236678

14.  Maslov A. A. On the joint application of the block method 
and the Principal Component method for analyzing 
the mosaic of forest communities. 1. The allocation of 
the axes. Byulleten’ MOIP. Otdel Biologicheskij, 1983, 
vol. 88, iss. 6, pp. 73–79 (in Russian).

15.  Maslov A. A. On the joint application of the block method 
and the Principal Component method for analyzing the 
mosaic of forest communities. 2. Identifi cation of axes by 
environmental factors. Byulleten’ MOIP. Otdel Biologi-
cheskij, 1985, vol. 90, iss. 4, pp. 107–117 (in Russian).

16.  Maslov A. A. Kolichestvennyj analiz gorizontal’noj 
struktury lesnyh soobshchestv [Quantitative analysis of 
the horizontal structure of forest communities]. Moscow, 
Nauka Publ., 1990. 160 p. (in Russian).

17.  Zaugolnova L. B. Hierarchical approach to the analysis 
of forest vegetation of small river basin (with special ref-
erence of the Prioksko-Terrasny reserve). Botanicheskij 
Zhurnal, 1999, vol. 84, no. 8, pp. 42–56 (in Russian).

18.  Zaugolnova L. B., Istomina I. I., Tihonova E. V. Analysis 
of vegetation of a forest Catena in antropogenic land-
scape (on the example of the river basin of Gilyetovki, 
Podolsk district, Moscow region). Byulleten’ Moskovskogo 
Obschestva Ispytatelei Prirody, Otdel Biologicheskii, 
2000, vol. 105, iss. 4, pp. 42–52 (in Russian).

19.  Ogureeva G. N., Miklyaeva I. M., Bocharnikov M. V., 
Dudov S. V., Tuvshintoghtog I., Zhargalsajhan L. The 

Н. Н. Назаренко и др. Мозаичность естественных галофитных экосистем на границе  зон



Изв. Сарат. ун-та. Нов. сер. Сер. Химия. Биология. Экология. 2020. Т. 20, вып. 4

Научный отдел476

spatial organization and diversity of eastern Mongolian 
steppes. Arid Ecosystems, 2011, vol. 1, iss. 1, pp. 29–37. 
DOI: 10.1134/S2079096111010070

20.  Gornov A. V. The specifi c properties of the horizontal 
structure of the forest meadows in the Nerussa-Desna 
Polesye. Izvestia of Samara Scientific Center of the 
Russian Academy of Sciences, 2012, vol. 14, no. 1 (5), 
pp. 1219–1222 (in Russian).

21.  Kholboeva S. A., Namzalov B. B., Tsyrenova M. G. Fea-
tures of the spatial organization of forest-steppe vegeta-
tion in a valley of Dzhida River (Western Transbaikalia). 
Arid Ecosystems, 2013, vol. 3, iss. 3, pp. 165–171. DOI: 
10.1134/s2079096113030049

22.  Leonova N. A., Krupenina M. M. Spatial dynamics of 
Prisursky Oak Grove. University Proceedings. Volga 
Region. Natural Sciences, 2018, no. 3 (23), pp. 92–97 (in 
Russian). DOI: 10.21685/2307-9150-2018-3-7

23.  Belyaev A. Yu., Vasfi lova E. S. Features of the clonal 
structure and some characteristics of licorice clones in 
populations in the Southern Urals and the Urals. Vestnik 
of the Orenburg State University, 2010, no. 5 (111), 
pp. 87–93 (in Russian).

24.  Ulanova N. G., Maslov A. A. Multivariate analysis of 
the horizontal vegetation structure of a glade. Botani-
cheskii Zhurnal, 1989, vol. 74, no. 9, pp. 1316–1323 
(in Russian).

25.  Nazarenko N. N., Perlov E. D. Patterns in grassland 
vegetation of Bredinskiy state natural wildlife preserve. 
Samara Journal of Science, 2018, vol. 7, no. 4, pp. 85–93 
(in Russian). DOI: 10.24411/2309-4370-2018-14115

26.  Potapova N. A., Nazyrova R. I., Zabelina N. M., Isaeva-
Petrova L. S., Korotkov V. N., Ochagov D. M. Svodnyi 
spisok osobo ohranyaemyh prirodnyh territorij Rossi-
iskoi Federatsii (spravochnik) [General list of specially 
protected natural territories of the Russian Federation 
(reference book), part II]. Moscow, VNIIprirody, 2006. 
364 p. (in Russian).

27.  Gashek V. A., Zaharov V. D. Avifauna of the Troitsk 
Nature Reserve (the Chelyabinsk region). Fauna of the 
Urals and Siberia, 2018, no. 1, pp. 163–183 (in Russian). 
DOI: 10.24411/2411-0051-2018-10115

28.  Antonova L. A. [The contribution of professor A. N. Po-
nomarev to development of botanical researches to Troitsk 
forest-steppe reserve (to the 100th birthday 1906–2006). 
Vestnik Permskogo universiteta. Seriya Biologiya, 2008, 
no. 9 (25), pp. 111–114 (in Russian).

29.  Kolesnikov B. P. Rastitel’nost’ Chelyabinskoj oblasti. Pri-
roda Chelyabinskoj oblasti [Vegetation of the Chelyabinsk 
region. Nature of the Chelyabinsk region]. Chelyabinsk, 
Yuzh-Ural. kn. izd-vo, 1964, pp. 135–158 (in Russian).

30.  Ramenskij L. G. Uchet i opisanie rastitel’nosti (na osnove 
proektivnogo metoda) [Inventory and description of 
vegetation (based on the projective method)]. In: Izbran-

nye raboty – problemy i metody izucheniya rastitel’nogo 
pokrova [Selected proceeding – problems and methods of 
studying vegetation cover]. Leningrad, Nauka, Leningrad-
skoe otd-nie, 1971, pp. 57–105 (in Russian).

31.  Smirnova O. V. Ob”em schetnoj edinicy pri izuchenii 
cenopopulyacij rastenij razlichnyh biomorf [The volume 
of the counting unit in the study of plant coenopopula-
tions of various biomorphs]. In: Cenopopulyacii rastenij 
(Osnovnye ponyatiya i struktura) [Plant coenopopulations 
(basic concepts and structure)]. Moscow, Nauka Publ., 
1976, pp. 72–80 (in Russian).

32.  Smirnova O. V. Struktura travyanogo pokrova shi-
rokolistvennyh lesov [The structure of the herbaceous cover 
of broad-leaved forests]. Moscow, Nauka Publ., 1987. 
208 p. (in Russian).

33.  Terent’ev P. V. Primenenie metoda iteracij v kolichestven-
nom uchete zhivotnyh [Application of the iteration method 
in the quantitative accounting of animals]. In: Primenenie 
matematicheskih metodov v biologi [Application of math-
ematical methods in biology]. Leningrad, Izd-vo LGU, 
1964, pp. 105–110 (in Russian).

34.  Maslov A. A. Small-scale patterns of forest plants and 
environmental heterogeneity. Vegetatio, 1989, vol. 84, 
iss. 1, pp. 1–7. DOI: 10.1007/bf00054661

35.  Xiaobing Dai, Maarel van der E. Transect-based patch size 
frequency analysis. Journal of Vegetation Science, 1997, 
vol. 8, iss. 6, pp. 865–872. DOI: 10.2307/3237031

36.  Kershaw K. A. The Use of Cover and Frequency in the 
Detection of Pattern in Plant Communities. Ecology, 1957, 
vol. 38, iss. 2, pp. 291–299. DOI: 10.2307/1931688

37.  Neshataev Yu. N. Metody analiza geobotanicheskih ma-
terialov [Methods for geobotanical materials analyzing]. 
Leningrad, Izd-vo LGU, 1987. 192 p. (in Russian).

38.  Didukh Ya. P. The ecological scales for the species of 
Ukrainian fl ora and their use in synphytoindication. Kyiv, 
Phytosociocentre, 2011. 176 p.

39.  Maslov A. A. K otsenke parametrov ekologicheskikh nish 
lesnykh rastenii pri pomoshchi indikatsionnykh shkal 
[Assess the parameters of ecological niches of forest plants 
using indicator scales]. In: Perspektivy teorii fi tocenologii 
[Prospects of the theory of phytocenology]. Tartu, Izd-vo 
AN ESSR, 1988, pp. 105–110 (in Russian).

40.  Persson S. Ecological indicator values as an aid in the 
interpretation of ordination diagrams. Journal of Ecology, 
1981, vol. 69, iss. 1, pp. 71–84. DOI: 10.2307/2259816

41.  Legendre L., Legendre P. Numerical Ecology. Amsterdam, 
Elsevier Science B. V., 1998. 853 p. 

42.  McCune B., Grace J. B. Analysis of Ecological Communi-
ties. Gleneden Beache, Oregon, MjM SoftWare Design, 
2002. 300 p.

43.  McLachlan G. J. Discriminant analysis and statistical 
pattern recognition. Wiley-Interscience, Hoboken, 2004. 
580 р.

Сite this article as:
Nazarenko N. N., Malaev A. V., Pirozhenkova A. V., Bayda N. A. Patterns in Natural Halophytic Grasslands at the Bor-
der of Forest-Steppe and Steppe Zones of South Ural. Izv. Saratov Univ. (N. S.), Ser. Che mistry. Biology. Eco logy, 2020, 
vol. 20, iss. 4, pp. 465–476 (in Russian). DOI: https://doi.org/10.18500/1816-9775-2020-20-4-465-476


