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Причины проявления эффекта компенсации плотностью (ЭКП) в биологических сообществах рас-
смотрены на примере древесного яруса лесных фитоценозов Западного Кавказа. Анализ фактичес-
кого материала проведен с использованием метода численных экспериментов. На основе получен-
ных результатов сделано предположение, что для ЭКП важно не столько абсолютное число видов 
в сообществах, сколько соотношение между видовой емкостью сообществ, которая определяет-
ся условиями среды и реальным числом видов, которое может не соответствовать емкости из-за 
влияния региональных процессов (например, истории формирования ценозов, изоляции и др.). 
Поэтому ЭКП не является обязательным следствием экстремальности среды и может присутство-
вать как в мало-, так и во многовидовых ценозах. 

Под эффектом компенсации плотностью (ЭКП) 
понимают увеличение численности (биомассы, 
встречаемости) одних видов в результате появле-
ния свободных ресурсов и ослабления межвидо-
вой конкуренции после выпадения из сообществ 
других видов (MacArthur et al., 1972). Представ-
ление об ЭКП чаще всего привлекается для объ-
яснения повышенной численности или биомас-
сы видов на островах (Crowell, 1962; MacArthur 
et al., 1972; Case, 1975; Wright, 1980; Tonn, 1985; 
Carrascal et al., 1992; Sara, Morand, 2002, и др.). 
Однако в последние годы этот феномен обсуж-
дается в более широком аспекте, например, в 
связи c эволюционной молодостью сообществ, 
антропогенной трансформацией природных эко-
систем, экстремальностью условий среды (Hawk-
ins et al., 2000; Dulvy et al., 2002; Kaspari et al., 
2003; Чернов, 2005; Акатов и др., 2005, 2012а; 
Морозов, 2009; Gonzalez, Loreau, 2009; Кузнецо-
ва, 2009; Longino, Colwell, 2011). Создается впе-
чатление, что независимо от причины снижение 
видового богатства сообществ почти непременно 
должно сопровождаться ростом участия остав-
шихся видов, что соответствует известному пра-
вилу Тинемана (Чернов, 2005; Кузнецова, 2009). 
В частности, по мнению Ю.И. Чернова (2005), 
ЭКП является одной из форм компенсационных 
явлений, возникающих практически в любых ма-
ловидовых ценотических и биотических систе-
мах, в том числе сформированных на разного рода 
специфических и экстремальных местообитаниях.

В качестве доказательства данного предположе-
ния им были приведены многочисленные при-
меры повышенной плотности популяций многих 
видов, а также высокого уровня доминирования 
некоторых из них в разных таксоценозах тундр и 
полярных пустынь. При этом автор подчеркивает, 
что предлагаемые им объяснения данных явлений 
являются дискуссионными и трудно поддаются 
проверке формально-статистическими методами 
(Чернов, 2005).

Действительно, несмотря на то, что на ЭКП 
впервые обратили внимание около 50 лет назад, 
вопросы о причинах его возникновения, масшта-
бе и интенсивности проявления в биологических 
сообществах остаются открытыми, что обуслов-
лено как недостаточностью полевых данных, так 
и методическими проблемами. Так, для выявления 
ЭКП обычно используется простой косвенный 
метод – анализ связи между плотностью (встреча-
емостью) видов и видовым богатством сообществ 
(Taylor, 1996; Oberdorff et al., 1998; Longino, Col-
well, 2011, и др.). Однако имеется ряд причин, по 
которым интерпретировать такую связь довольно 
сложно. В частности, непонятно, как оценивать 
отсутствие отрицательной связи между данными 
параметрами. Действительно ли такая ситуация 
свидетельствует об отсутствии ЭКП в маловидо-
вых ценозах? Кроме того, известно, что малови-
довые сообщества характеризуются преимущес-
твенно более высоким уровнем доминирования, 
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чем многовидовые, что и может быть причиной 
относительно высокой средней численности их 
видов (Able, Noon, 1976; Василевич, 1991; Чер-
нов, 2005; Кузнецова, 2009; Akatov, Perevozov, 
2011, и др.). Так, Н.А. Кузнецова (2009) обращает 
внимание на то, что высокая общая численность 
коллембол в экстремальных условиях обычно 
поддерживается высокой плотностью популяций 
всего одного вида. Но является ли данный фе-
номен следствием проявления ЭКП или других 
процессов? Например, известно, что распреде-
ление численности видов в сообществах экстре-
мальных местообитаний обычно (в том числе и 
в сообществах коллембол) хорошо соответству-
ет геометрической модели (Уиттекер,1980; Мэг-
гаран, 1992; Panchal, Pandey, 2004; Кузнецова, 
2009). Она предполагает, что по мере снижения 
видового богатства ценозов виды первого ранга 
включают все большую долю их особей, а виды 
других рангов последовательно (от ранга к ран-
гу) – все большую долю оставшихся особей. 
При этом плотность особей видов первого ранга 
должна возрастать, а других – напротив, преиму-
щественно снижаться. Данный сценарий вряд ли 
можно объяснить проявлением ЭКП, скорее уси-
лением конкурентных преимуществ одних видов 
перед другими в условиях сокращения объема до-
ступных ресурсов или стрессовых ситуаций. На 
аналогичные процессы на популяционном уров-
не обратили внимание Бигон с коллегами (Бигон
и др., 1989). На основе анализа ряда публикаций 
они показали, что обострение внутривидовой кон-
куренции в популяциях растений и животных ве-
дет к усилению индивидуальных различий между 
особями и асимметрии в их отношениях. 

Наконец, повышенную плотность популяций 
в биоценозах специфических и экстремальных 
местообитаний часто можно объяснить и с клас-
сических позиций, поскольку многие из них либо 
являются эволюционно молодыми, либо имеют 
небольшую площадь и высокую степень изолиро-
ванности из-за специфичности видового состава. 
Например, на Западном Кавказе и в Предкавказье 
это фитоценозы высокогорных болот, долгоснеж-
ных местообитаний, солончаков, расположенных 
по берегам соленых водоемов, и др. В связи с 
этим, в частности, можно предположить, что от-
носительно низкое видовое богатство и относи-
тельно высокая плотность популяций в биомах, 
более близких к полюсам регионов, испытавших 
плейстоценовое оледенение (бореальные леса, 
тундры и полярные пустыни), по сравнению с 
расположенными южнее, могут быть связаны 
не cтолько с более суровыми условиями среды, 
сколько с их эволюционной молодостью (Latham, 

Ricklefs, 1993; Qian, Ricklefs, 2004; Пузаченко, 
2006).

В настоящей публикации представлены ре-
зультаты анализа данной проблемы на примере 
древесного яруса неизолированных лесных фито-
ценозов Западного Кавказа, которые встречаются 
в широком спектре условий среды и характери-
зуются значительным варьированием видового 
богатства деревьев. Мы попытались ответить на 
следующие вопросы: 1) действительно ли мало-
видовые неизолированные сообщества деревьев 
характеризуются преимущественно более вы-
сокой средней численностью и константностью 
видов, чем многовидовые? 2) является ли отсут-
ствие отрицательной зависимости между числом 
видов и плотностью их популяций в сообществах 
свидетельством отсутствия ЭКП? 3) действитель-
но ли высокий уровень доминирования наиболее 
обильного вида в ценозах с низким видовым бо-
гатством можно рассматривать в качестве формы 
проявления компенсационных процессов? 4) ка-
ковы причины проявления ЭКП в сообществах 
деревьев? 

МАТЕРИАЛ  И  МЕТОДИКА

Методы сбора фактического материала
Объектом исследований явился древесный ярус 

горных лесов Западного Кавказа. Сбор фактичес-
кого материала осуществлялся с 2000 по 2012 
годы в бассейнах рек Малая и Большая Лаба, Бе-
лая, Пшада, Вулан, Небуг, Агой, Наужи, Шепси, 
Шахе, Сочи, Хоста, Мзымта и некоторых других, 
причем в значительной мере – в пределах особо 
охраняемых природных территорий различного 
статуса (Кавказский биосферный заповедник, за-
поведник «Большой Утриш», Сочинский нацио-
нальный парк, природный парк «Большой Тхач», 
Майкопский ботанический заказник). Для опи-
сания древесного яруса лесных фитоценозов мы 
выбирали однородные лесные участки площадью 
около 1 га, расположенные на разных высотах и 
характеризующиеся различной экспозицией и 
крутизной. В пределах каждого такого участка 
были заложены 10 пробных площадок размером 
20 × 15 м. На каждой площадке была произведе-
на регистрация видов деревьев с диаметром ство-
ла более 6 см на высоте груди, на некоторых из 
них определена численность каждого из таких 
видов (учитывались деревья указанного разме-
ра). Описания были выполнены в наиболее рас-
пространенных в регионе лесных сообществах: в 
субальпийском березовом и буковом криволесье 
(доминирующие виды – Betula litwinowii Doluch. 
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и Fagus orientalis Lipsky); в верхнегорных и сред-
негорных буково-пихтовых и еловых лесах (до-
минирующие и содоминирующие виды – Abies 
nordmanniana (Steven) Spach, Fagus orientalis, 
Picea orientalis (L.) Link); в нижнегорных лесах 
с доминированием и содоминированием Quercus 
robur L., Q. petraea L. ex Liebl. и Carpinus betulus L.
(неморальные сообщества), Quercus pubescens 
Willd., Carpinus orientalis Miller, Pinus pallasi-
ana D. Don. и P. pityusa Steven (субсредиземно-
морские сообщества); широколиственные леса с 
участием Castanea sativa Miller и Buxus colchica 
Pojark., с доминированием Taxus baсcata L. (сооб-
щества колхидского типа); в прирусловых лесах 
с доминированием Alnus glutinosa (L.) Gaertner, 
A. incana (L.) Moench, Acer campestre L., Salix alba 
L., Populus alba L. и P. nigra L. Состав и структу-
ра этих сообществ описаны во многих работах: 
Грудзинская, 1953; Коваль и др., 1980; Гребенщи-
ков и др., 1990; Бебия, 2002; Французов, 2006, и 
др. Общее число выбранных и описанных участ-
ков древесного яруса составило 277 и соответс-
твенно 2770 площадок площадью 300 м2, в том 
числе с определением численности видов – 112 
участков и 1120 площадок. 

Методы анализа фактического материала
Анализ проблемы проводился в разном про-

странственном масштабе. При анализе в локаль-
ном масштабе мы использовали описания 96 
однородных участков фитоценозов, включающих 
данные по численности видов деревьев. На их 
основе были определены значения следующих 
показателей: 1) число видов на 10 площадках 
размером 15 × 20 м, т.е. на 3000 м2 (S), 2) общее 
число деревьев с диаметром ствола более 6 см 
на высоте груди на 3000 м2 (N), 3) число деревь-
ев доминирующего вида на той же площади (Nd),
4) число деревьев сопутствующих (т.е. осталь-
ных) видов (Nc), 5) средняя плотность сопутс-
твующих видов (Nm). Чтобы уменьшить влияние 
варьирования размера особей (деревьев) на ре-
зультаты исследования, мы не использовали для 
анализа имеющиеся в нашем распоряжении дан-
ные по сообществам со значительным участием в 
древостое видов, характеризующихся в среднем 
существенно отличными (меньшими) от других 
видов размерами (9 участков фитоценозов широ-
колиственных лесов с Buxus colchica, 7 – дубовых 
лесов с Carpinus orientalis и 1 − субальпийского 
букового криволесья).

Чтобы получить ответы на поставленные выше 
вопросы, мы сопоставили результаты анализа 
соотношения между S, Nd и Nm, полученные для 
фактических и модельных сообществ. Харак-

тер соотношения между этими параметрами в 
модельных сообществах определялся методом 
численных экспериментов, общая схема которых 
была разработана авторами ранее для решения 
сходной задачи (Аkatov et al., 2005). В соответ-
ствии с этим подходом были смоделированы три 
вероятных сценария изменения значений данных 
параметров в сообществах с отсутствием или на-
личием ЭКП. 

В основу первого сценария, не предполагаю-
щего наличие компенсационных процессов, была 
положена модель геометрического распределения 
видов Мотомуры: 

 Ni = N1 (1 – К)i–1, (1)

где i – ранг вида (чем ниже численность, тем выше 
ранг), Ni – число особей вида i-го ранга, N1 – чис-
ло особей 1-го самого многочисленного вида, Nt – 
общее число особей на участке сообщества, К = 
N1/Nt – уровень доминирования (Уиттекер,1980; 
Мэггаран, 1992). Эта модель предполагает, что 
на участках сообществ каждый вид в порядке 
снижения численности (увеличения ранга) ис-
пользует постоянную (К-ю) часть оставшихся 
ресурсов сообщества. В соответствии с моделью, 
по мере ухудшения условий среды виды всех ран-
гов должны последовательно (от ранга к рангу) 
использовать большую, чем ранее, долю остав-
шихся ресурсов (К), при этом абсолютная чис-
ленность особей вида первого ранга (доминанта) 
должна возрастать, а других рангов (сопутствую-
щих видов), напротив, преимущественно сни-
жаться. Следствием более “жесткого” разделения 
ресурсов видами является сокращение видового 
богатства сообществ. 

Для объяснения регулярности в распределении 
численности видов, вытекающей из данной мо-
дели, было предложено значительное число ги-
потез, в том числе: гипотеза перехвата ниш (Уит-
текер, 1980), гипотеза иерархического строения 
сообществ (Kolasa, Biesiadka, 1984; Kolasa, 1989), 
линейности в потреблении видами единственного 
ресурса (Пузаченко, 2006; Левич, 2007), усиления 
конкурентных преимуществ одних видов перед 
другими в условиях обострения соперничества 
между ними за ресурсы при сокращении их об-
щего объема (Акатов и др., 2012б) и др. Выска-
зывается мнение, что, несмотря на значительные 
усилия, механизм геометрического распределе-
ния видов все еще остается нераскрытым (Гиля-
ров, 2010; Akatov, Perevozov, 2011). Однако это не 
является препятствием для утверждения, что оно 
не соответствует представлению об ЭКП, пос-
кольку предполагает более “жесткий характер” 
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распределения пространства и ресурсов и сниже-
ние численности большинства видов (кроме до-
минанта) по мере снижения видового богатства 
ценозов. 

При моделировании изменений фитоценозов 
в соответствии с первым сценарием в качестве 
исходных данных мы использовали общее число 
особей, равное 205 (среднее для описанных сооб-
ществ), и значения параметра К, равные 0.3, 0.4, 
…, 0.9 и 0.98. На их основе, используя формулу 
(1), были определены ожидаемые значения сле-
дующих параметров: число особей доминирую-
щего вида (Nd), число видов (S) и среднее число 
особей (деревьев) сопутствующих видов (Nm) на 
участках. При этом ожидаемые значения S соот-
ветствуют числу видов в модельном сообществе 
с минимальным числом особей, которое может 
быть округлено до 1. 

Второй и третий сценарии предполагают 
наличие ЭКП. Причем ресурсы, которые высво-
бождаются в результате снижения видового бо-
гатства сообществ, либо равномерно распреде-
ляются между всеми остальными видами (второй 
сценарий), либо перехватываются только видами 
первого ранга (доминантами), плотность которых 
в результате этого увеличивается, а плотность 
остальных видов не меняется (третий сценарий). 
При этом виды с низкой численностью имеют бо-
лее высокую вероятность исчезновения из сооб-
ществ, чем обычные (в литературе имеется много 
свидетельств в поддержку этого предположения: 
Dzwonko, Loster, 1989; Zacharias, Brandes, 1990; 
Kwiatkowska, 1994, и др.). В качестве исходного 
мы использовали гипотетическое сообщество, 
включающее 14 видов (максимальное для описан-
ных сообществ) с общей численностью особей, 
равной 205 (среднее для описанных сообществ). 
Характер распределения особей между видами в 
этом сообществе соответствует геометрической 
модели с К = 0.3. На этой основе были определе-
ны ожидаемые значения параметров S, Nd и Nm.

При анализе проблемы в региональном масш-
табе мы использовали все 2770 описаний древес-
ного яруса лесных фитоценозов, выполненных 
на участках площадью 300 м2. Используя таблич-
ный метод сортировки, они были объединены в 
37 групп по 50–90 описаний, сходных по составу 
доминирующих и сопутствующих видов и име-
ющих близкое видовое богатство. Для каждой 
группы описаний были рассчитаны следующие 
показатели: 1) общее число видов деревьев во 
всех описаниях, входящих в группу – Р (соответс-
твует региональному видовому пулу сообществ), 
2) константность видов деревьев на участках 

300 м2 – С, 3) средняя константность сопутству-
ющих видов – Сm. Характер соотношения между 
Р и Сm в природных сообществах мы сопоставили 
с ожидаемыми соотношениями, полученными ме-
тодом численных экспериментов в соответствии с 
описанными выше тремя сценариями. 

В соответствии с первым сценарием (отсутс-
твие ЭКП) изменения размера видового пула (Р) 
и средней константности сопутствующих видов 
(Сm) вызваны снижением качества среды, напри-
мер сокращением количества ресурсов, вегетаци-
онного периода, увеличением частоты нарушений 
и так далее. Предполагается, что по мере ухуд-
шения условий среды и сокращения количества 
ресурсов конкуренция между видами становится 
более интенсивной. В результате конкурентные 
преимущества доминирующих видов усилива-
ются, их численность увеличивается, но конс-
тантность при этом существенно не меняется, 
поскольку до начала изменений составляла или 
была близка к 100%. Константность сопутствую-
щих видов под воздействием средовых факторов 
снижается на равные значения на каждом шаге 
изменений независимо от размера популяций.
В этом случае относительные изменения констан-
тности у обычных видов будут меньше, чем у ред-
ких. Когда константность видов достигает нуля, 
они считаются выпавшими из сообществ данно-
го типа и соответственно размер видового фонда 
этих сообществ постепенно снижается. В основу 
второго и третьего сценариев был заложен ме-
ханизм, предполагающий наличие компенсаци-
онных процессов (ЭКП). Исчезновение сначала 
редких, а затем и обычных видов из сообществ 
сопровождается увеличением константности ос-
тавшихся (ЭКП), за исключением видов с конс-
тантностью 100%. При этом возможны два вари-
анта реакции оставшихся видов. В соответствии с 
первым из них исчезновение видов из сообществ 
определенного типа сопровождается равномер-
ным увеличением константности всех оставших-
ся (второй сценарий). В соответствии со вторым 
(третий сценарий) – освобождающиеся ресурсы 
и пространство перехватываются только видами 
первого ранга (доминантами). Их константность 
при этом существенно не меняется, поскольку до 
начала изменений была близкой к 100%. При этом 
константность оставшихся сопутствующих видов 
также не изменяется. В качестве исходных дан-
ных для всех трех сценариев были использованы 
размер видового пула (Р) и константность видов 
разных рангов (С), соответствующие усреднен-
ным значениям этих показателей для двух групп 
описаний с Р = 23 и 25 видов и Сm = 0.163 и 0.170 
соответственно. 
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Для определения характера и силы связи меж-
ду анализируемыми параметрами были использо-
ваны методы простого и множественного корре-
ляционно-регрессионного анализа (Лакин, 1980; 
Елисеева, Юзбашев, 1996; Пузаченко, 2004). 
Во втором случае относительный вклад несколь-
ких факторов в предсказание значений зависимо-
го параметра оценивали на основе коэффициента 
раздельной детерминации – d2 (Елисеева, Юзба-
шев, 2002). Поскольку используемые нами ста-
тистические методы предназначены для анализа 
связей линейного типа, то в случае, когда связь 
между параметрами не являлась линейной, про-
водили ее линеаризацию путем логарифмирова-
ния их значений (Пузаченко, 2004). Степень со-
ответствия фактического материала одному из 
описанных выше сценариев оценивали с исполь-
зованием инструментария теории распознавания 
образов, в частности метода эталонов (сравнения 
с прототипом) с применением меры city-block 
(Манхэттенское расстояние, мера таксиста) (По-
ловикова, Фокина, 2010). Мера расстояния между 
фактически наблюдаемыми значениями парамет-
ров Xf и полученными в результате сценарного 
моделирования Xsi определяли по формуле

 ( , ) | – | ,X X X Xf si fj sij
j

n

1

t a=
=

/  (2)

где a – нормирующий коэффициент, ,

X

1

fj
j

n

1

a =

=
/

  
n – объем выборки. 

Чем выше сходство между фактическими и ожи-
даемыми значениями параметров, тем ниже вели-
чина данной меры.

Расчеты проводили с использованием программ 
Microsoft Excel 2003 и Statistica 6.0. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ

Общая характеристика сообществ
Средние значения видового богатства (S), плот-

ности сопутствующих видов (Nm), абсолютной 
(Nd) и относительной (К1) плотности доминан-
тов для разных типов сообществ представлены 
в табл. 1. Как видно из таблицы, анализируемые 
сообщества характеризуются весьма значитель-
ным варьированием видового богатства на уча-
стках 3000 м2 (S). Минимальное значение этого 
параметра (2 вида) выявлено на двух участках 
верхнегорных буко-пихтарников и одном уча-
стке нижнегорного букняка; максимальное – на 
участке леса с доминированием граба (Carpinus 

betulus). В среднем наиболее низким видовым 
богатством характеризуются сообщества субаль-
пийского березового криволесья и верхнегорных 
буково-пихтовых лесов (4.0 вида на 3000 м2), 
наиболее высоким – участки с доминированием 
Taxus baccata (13 видов), Carpinus betulus (9.9), 
Quercus robur и Carpinus betulus (8.4), а также 
сообщества пойменных лесов (с доминированием 
Alnus glutinosa, A. incana, Acer campestre и др.) – 
8.5 видов. 

Среднее для сообществ число стволов с диа-
метром более 6 см на высоте груди на площадках 
3000 м2 варьирует от 156.9 (среднегорный буко-
вый лес) до 278.4 (субальпийское березовое кри-
волесье). В основном же значения этого парамет-
ра не выходят за пределы от 180 до 230 стволов. 
Средний для типов сообществ уровень домини-
рования наиболее конкурентоспособного вида на 
участках (К1) варьирует от 0.24 до 0.81. Относи-
тельно высокими значениями этого показателя 
характеризуются сообщества, сформированные 
в экстремальных условиях среды: в субальпийс-
ком и верхнегорном поясах (0.81 и 0.75), а также 
на сухих склонах Черноморского побережья (со-
общества с доминированием Pinus pallasiana и
P. pityusa – 0.79); относительно низкими – в на-
иболее теплых и влажных условиях: сообщества 
с доминированием или значительным участием 
Taxus baсcata (0.24), Quercus robur и Carpinus 
betulus (0.45), Castanea sativa (0.35). 

Размер регионального видового пула (Р) и зна-
чения средней константности сопутствующих ви-
дов (Cm) для разных типов сообществ (групп опи-
саний) представлены в табл. 2. Из нее видно, что 
их региональный пул включает от 3 до 25 видов. 
Относительно небольшим видовым пулом харак-
теризуются сообщества деревьев верхнегорного 
и субальпийского поясов (3–6 видов), наиболее 
значительным – широколиственных лесов с Buxus 
colchica (до 25 видов) и пойменных лесов (до 23 
видов). Относительно низкие значения констант-
ности видов были зафиксированы в низкогорных 
буковых (0.12–0.16), среднегорных буково-пихто-
вых (0.14–0.21) и пойменных (0.14–0.22) лесах, 
наиболее высокие в верхнегорных буково-пихто-
вых сообществах (0.33–0.58).

Результаты численных экспериментов
Результаты компьютерного анализа соотно-

шения между видовым богатством сообществ 
(S) на участках 3000 м2, плотностью особей до-
минирующих видов (Nd) и средней плотностью 
сопутствующих видов (Nm) в соответствии с рас-
сматриваемыми тремя сценариями представлены 
на рис. 1 и 2, А; соотношения между размером ви-
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дового пула (Р) и средней константностью сопут-
ствующих видов (Сm) в соответствии с этими же 
сценариями – на рис. 2, Б. Кривые были получе-
ны путем аппроксимации результатов численных 
экспериментов линейной, степенной, логарифми-
ческой и полиномиальной (2 и 3-й степени) функ-
циями (табл. 3).

Видовое богатство и плотность доминантов. 
Как видно из рис. 1, А, в соответствии со всеми 
сценариями можно ожидать роста численности 
(плотности) доминирующих видов деревьев 
(Nd) на градиенте снижения видового богатства 
сообществ. При этом кривая, соответствующая 
первому сценарию, расположена выше кривых, 
соответствующих второму и третьему сценариям. 
Это закономерно, поскольку в соответствии со 
вторым и третьим сценариями доминанты захва-
тывают все или часть пространства и ресурсов, 
которые ранее использовались исчезнувшими 
видами, а с первым – пространства и ресурсов не 
только исчезнувших, но также и снизивших чис-

ленность оставшихся видов. Из рис. 1, Б следует, 
что в соответствии с первым сценарием на фоне 
роста плотности доминантов средняя плотность 
сопутствующих видов деревьев сначала остается 
относительно стабильной, а затем немного сни-
жается. В соответствии с остальными сценариями 
(предполагающими проявление ЭКП) рост плот-
ности доминирующих видов должен сопровож-
даться ростом средней плотности сопутствую-
щих.

Видовое богатство и средняя плотность со-
путствующих видов. Как видно из рис. 2, А, в 
соответствии с первым сценарием маловидовые 
сообщества должны характеризоваться меньшей 
средней плотностью сопутствующих видов, чем 
сообщества со средним и высоким видовым бо-
гатством. В соответствии с остальными, напро-
тив, более высокими значениями этих парамет-
ров. Причем кривые плотности, соответствующие 
второму сценарию, расположены выше кривых, 
соответствующих третьему сценарию. 

Таблица 1. Видовое богатство и значения показателей, рассчитанных на основе данных по численности видов 
деревьев на участках лесных фитоценозов Западного Кавказа 

Доминирующие и субдоминирую-
щие виды (высота над ур. м., м) n N К1 Nd Nc S Nm S/ЕS

Taxus baccata (50–300) 1 186.0 0.24 45.0 141.0 13.0 11.8 0.9
Pinus pallasiana и P. pityusa (30–
300)

3 165.0 0.79 129.0 36.0 7.7 5.2 1.8

Quercus robur, Carpinus betulus 
(100–300)

10 230.7 0.45 102.7 128.0 8.4 17.5 0.9

Alnus glutinosa, A. incana, Salix 
alba, Populus alba и P. nigra (300–
800)

13 205.0 0.63 135.2 69.8 8.5 9.3 1.4

Carpinus betulus (250–1000) 8 173.0 0.54 89.0 84.0 9.9 10.0 1.4
Quercus petraea (350–1000) 17 225.1 0.69 152.8 72.3 6.8 6.8 1.3
Fagus orientalis, Quercus petraea, 
Carpinus betulus и Castanea sativa 
(300–900)

4 208.0 0.35 72.8 135.2 6.3 28.6 0.6

Fagus orientalis (400–900) 9 156.9 0.67 109.2 47.7 6.1 9.6 1.2
Abies nordmanniana, Fagus 
orientalis, Picea orientalis (600–
1400)

14 179.7 0.63 114.1 65.6 6.4 12.6 1.1

Abies nordmanniana, Fagus orien-
talis (1400–1800)

12 222.0 0.74 157.1 64.9 4.0 26.5 0.8

Betula litwinowii (1700–2200) 5 278.4 0.81 221.6 56.8 4.0 16.5 1.1

Примечание. n – число описаний; N – средняя плотность древостоя в целом, т.е. среднее число стволов на 3000 м2; К1 = 
Nd/N – средний уровень доминирования, где Nd – среднее число стволов доминирующего (первого по рангу) вида; Nc – 
среднее число стволов сопутствующих (кроме доминанта) видов; S – среднее число видов деревьев на участках 3000 м2; 
Nm – средняя плотность сопутствующих видов (Nc/(S – 1)); S/ЕS – среднее соотношение между фактическим числом видов и 
рассчитанным на основе модели Мотомуры (Уиттекер, 1980).
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еще не свидетельствует об отсутствии компенса-
ционных процессов в маловидовых ценозах. 

Результаты анализа фактических данных
Видовое богатство и плотность доминантов. 

Характер соотношения между фактическими ви-
довым богатством (S) и плотностью доминантов 
(Nd), а также между ними и ожидаемыми значе-
ниями этих параметров представлен на рис. 3, А 
и в табл. 4. Из рис. 3, А видно, что между фак-
тическими видовым богатством и плотностью 
доминантов наблюдается отрицательная зависи-
мость (n = 96, r = –0.417, р < 0.001). В частнос-
ти, относительно высокая плотность доминантов 
(например, более 200 стволов на 3000 м2) была 
выявлена на участках субальпийских и верхне-
горных лесов, а также на маловидовых участках 
среднегорных буково-пихтовых и пойменных 
лесов, сообществ с доминированием Quercus pe-
traea. При этом плотность доминирующих видов 
в большей степени определяется общим числом 
стволов на участках (N) (R2 = 0.507), чем видовым 
богатством (R2 = 0.173) (коэффициент раздельной 
детерминации в обоих случаях имеет те же значе-
ния). Кроме того, как было показано выше, связь 

Рис. 1. Результаты компьютерного моделирования вероят-
ных сценариев изменения соотношений между видовым бо-
гатством сообществ (S), плотностью особей доминирующих 
видов (Nd) и средней плотностью особей сопутствующих 
видов (Nm). Первый сценарий – треугольники, сплошная ли-
ния, второй – кружки, пунктирная линия, третий – квадраты, 
пунктирная линия с точкой. 

Рис. 2. Результаты компьютерного моделирования вероят-
ных сценариев изменения соотношений между: А – видовым 
богатством сообществ (S) и средней плотностью особей 
сопутствующих видов (Nm), Б – размером видового пула 
сообществ (Р) и средней константностью сопутствующих 
видов (Сm). Первый сценарий – треугольники, сплошная ли-
ния, второй – кружки, пунктирная линия, третий – квадраты, 
пунктирная линия с точкой. 

Размер видового пула и константность 
видов. Как видно из рис. 2, Б, в соответствии с 
первым сценарием сообщества с небольшим ви-
довым пулом должны характеризоваться более 
низкой средней константностью видов, чем сооб-
щества со средним и большим размером видового 
пула, а в соответствии с остальными, напротив, 
более высокими значениями константности. Кри-
вые константности, как и плотности (рис. 2, А), 
соответствующие второму сценарию, располо-
жены выше кривых, соответствующих третьему 
сценарию. 

Таким образом, из результатов численных экс-
периментов следует: 1) рост численности (плотно-
сти) доминирующих видов деревьев на градиенте 
снижения видового богатства сообществ может 
служить индикатором ЭКП, если сопровождается 
ростом средней плотности сопутствующих видов; 
2) отрицательная зависимость между видовым 
богатством ценозов (размером видового пула) и 
средней плотностью (константностью) сопут-
ствующих видов может служить индикатором на-
личия в них ЭКП, однако отсутствие такой связи 
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между видовым богатством и плотностью доми-
нантов может иметь разную природу. Например, 
в соответствии с первым сценарием, это может 
быть результатом усиления конкурентных пре-
имуществ одних видов перед другими в условиях 
сокращения объема ресурсов и ухудшения усло-
вий среды; со вторым – равномерного распреде-
ления ресурсов между видами при сокращении их 
числа; третьим – захвата высвобожденных ресур-

сов доминантами. Как видно из рис. 3, А, факти-
ческое соотношение между видовым богатством 
и плотностью доминантов лучше соответствуют 
первому сценарию. Об этом свидетельствуют и 
значения меры расстояния, вычисленные по фор-
муле (2): для первого сценария – 0.310, второ-
го – 0.491, третьего – 0.387 (табл. 4). На рис. 3, 
Б показано соотношение между плотностью до-
минирующих видов на участках и средней плот-

Таблица 2. Видовое богатство, размер видового пула и постоянство видов в сообществах деревьев Западного 
Кавказа

Доминирующие и субдоминирующие 
виды h n Ss P Cm

Quercus pubescens 48 60 4.1 16 0.21
Pinus pallasiana и P. pityusa 78 90 4.2 17 0.22
Quercus petraea и Carpinus orientalis 108

110
127

70
80
70

4.8
2.6
3.8

19
12
14

0.21
0.14
0.21

Quercus robur, Carpinus betulus 223
250
263

80
80
90

4.3
5.7
4.2

16
13
20

0.22
0.24
0.25

Buxus sempervirens, Carpinus betulus, Fa-
gus orientalis и Fraxinus excelsior

284
334

80
80

3.8
5.0

18
25

0.18
0.17

Alnus glutinosa, A. incana, Salix alba, Popu-
lus alba и P. nigra 

  96
328
474
569
600

90
70
90
70
70

3.4
3.5
5.0
4.2
4.6

20
16
19
20
23

0.14
0.17
0.22
0.17
0.16

Quercus petraea 62
308
624

70
50
80

2.8
4.3
4.1

11
15
16

0.17
0.24
0.21

Carpinus betulus 462
953

60
50

4.0
3.5

16
11

0.20
0.25

Fagus orientalis, Quercus petraea, Carpinus 
betulus и Castanea sativa 

490
804

70
60

3.9
4.2

14
12

0.22
0.29

Fagus orientalis 498
510
510

80
90
80

2.7
3.6
2.5

15
19
11

0.12
0.16
0.15

Abies nordmanniana, Fagus orientalis и Pi-
cea orientalis 

815
1119
1174
1391
1577

90
90
70
90
80

3.3
2.4
3.5
3.5
2.5

15
11
13
14

8

0.17
0.14
0.21
0.19
0.21

Abies nordmanniana и Fagus orientalis 1674
1709
1962

60
70
60

2.0
3.1
2.2

4
5
3

0.33
0.52
0.58

Fagus orientalis 1768 50 1.6 3 0.29
Betula litwinowii 1962 80 2.3 6 0.26

Примечание. h – средняя высота над уровнем моря, м; n – число описаний; Ss – среднее число видов деревьев на площадках 
300 м2; P – число видов зафиксированных в группе описаний (отражает размер регионального видового пула); Cm – средняя 
константность сопутствующих видов деревьев в группах описаний. 
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ностью сопутствующих видов. Как видно, связь 
между ними отсутствует (n = 96, r = 0.067), что 
лучше соответствует первому сценарию. Таким 
образом, мы не находим подтверждения предпо-
ложению, что высокая плотность доминантов в 
маловидовых сообществах деревьев Западного 
Кавказа связана преимущественно с проявлением 
компенсационных процессов.

Видовое богатство и плотность сопутствую-
щих видов. Как следует из рис. 4, между видовым 
богатством и средней плотностью сопутствую-
щих видов на участках сообществ наблюдается 
отрицательная, но очень слабая зависимость (n = 
= 96, r = –0.238, R2 = 0.057, р < 0.05). При исклю-
чении влияния на плотность сопутствующих ви-
дов факторов N (общее число стволов на участке) 
и К1 (уровень доминирования), относительный 

вклад видового богатства в варьирование значе-
ний этой характеристики увеличивается, но все 
же остается относительно невысоким – 18% (d 2 = 
= 0.175). Как следует из табл. 4, меры близости 
свидетельствуют о лучшем, в среднем, соответ-
ствии фактических данных первому сценарию. 
Однако из рис. 4 видно, что на некоторых участ-
ках сообществ средняя плотность особей сопут-
ствующих видов все же имеет относительно вы-
сокие значения, лучше соответствующие второму 
или третьему сценариям, что позволяет сделать 
вывод о проявлении в них ЭКП. Большинство 
(семь) таких участков было описано нами в суб-
альпийских и верхнегорных лесах (с Nm = 26–59 
особей), два – в лесах с Castanea sativa на южном 
макросклоне Западного Кавказа (38 и 41 особь). 
В среднем для сообществ наиболее высокая плот-

Таблица 3. Соотношение между значениями анализируемых параметров в соответствии с результатами числен-
ных экспериментов

Параметры
Сценарий Модель R2

независимый зависимый

S Nd Первый
Второй
Третий

y = 338.8x–0.575

y = 118.6x–0.292

y = 224.54x–0.524

0.930
0.828
0.982

Nd Nm Первый
Второй
Третий

y = –0.001x2 + 0.323x – 4.064
y = –0.018 x2 + 4.709x – 204.47
y = 31.955lnx – 118.71

0.829
0.991
0.992

S Nm Первый
Второй
Третий

y = 0.028x3 – 0.823x2 +7.161x – 4.323
y =200.41x–1.102

y = 79.061x–0.709

0.792
1.000
0.972

P Cm Первый
Второй
Третий

y = –0.003 x2 + 0.043x + 0.014
y = 3.203x–0.913

y = 1.355x–0.632

0.858
0.980
0.969

Примечание. S – среднее число видов деревьев на участках 3000 м2; Nd – среднее число стволов доминирующего (первого по 
рангу) вида на участках 3000 м2; Nm – средняя плотность сопутствующих видов; P – число видов зафиксированных в группе 
описаний (отражает размер регионального видового пула); Cm – средняя константность сопутствующих видов деревьев в 
группах описаний.

Таблица 4. Значения мер близости фактических данных Nd, Nm и Cm сценарным условиям

Параметры
Первый сценарий Второй сценарий Третий сценарий

независимый зависимый

S Nd 0.310 0.479 0.387
S Nm 0.491 1.203 0.774
P Cm 0.218 0.562 0.293

Примечание. Значения мер близости получены по формуле (2) с использованием соответствующих нормирующих коэф-
фициентов (Половикова, Фокина, 2010). S – среднее число видов деревьев на участках 3000 м2; Nd – среднее число стволов 
доминирующего (первого по рангу) вида на участках 3000 м2; Nm – средняя плотность сопутствующих видов; P – число 
видов, зафиксированных в группе описаний (отражает размер регионального видового пула); Cm – средняя константность 
сопутствующих видов деревьев в группах описаний. 
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ность сопутствующих видов была выявлена в тех 
же лесах, а также на участках с доминированием 
(содоминированием) Quercus robur и Carpinus 
betulus (табл. 1). 

Размер видового пула и константность ви-
дов. Как следует из табл. 4, соотношение между 
размером пула и константностью видов в сооб-
ществах различных типов (группах описаний) 

в среднем лучше соответствуют первому сцена-
рию. Однако между значениями этих параметров 
наблюдается статистически значимая отрицатель-
ная зависимость (n = 37, r = –0.608, R2 = 0.369, р < 
< 0.001) (рис. 5), т.е. сообщества с малым видо-
вым пулом характеризуются повышенной средней 
константностью сопутствующих видов деревьев. 
Особенно это видно, если в качестве эталона рас-
сматривать кривую, соответствующую первому 
сценарию. Причем все эти сообщества относятся 
к верхнегорным и субальпийским лесам (значе-
ния Cm варьируют в пределах от 0.26 до 0.58). При 
их исключении из выборки значение коэффици-
ента корреляции снижается до статистически не 
значимого уровня (n = 32, r = –0.156, R2 = 0.024). 
Среди многовидовых сообществ относительно 

Рис. 3. Соотношение между видовым богатством сообществ 
(S), плотностью особей доминирующих видов (Nd) и средней 
плотностью особей сопутствующих видов (Nm) в фактиче-
ских и модельных сообществах. Линии отражают результаты 
численных экспериментов. Сплошная – соответствует пер-
вому сценарию, пунктирная – второму. 

Рис. 4. Соотношение между видовым богатством сообществ 
(S) и средней плотностью особей сопутствующих видов 
(Nm). Черные кружки – участки верхнегорных и субальпий-
ских сообществ деревьев, белые – остальных сообществ. 
Линии отражают результаты численных экспериментов. 
Сплошная – соответствует первому сценарию, пунктирная – 
второму, пунктирная с точкой – третьему. 

Рис. 5. Соотношение между размером видового пула (P) и 
средней константностью сопутствующих видов (Cm). Черные 
кружки – участки верхнегорных и субальпийских сообществ 
деревьев, белые – остальных сообществ. Линии отражают 
результаты численных экспериментов. Сплошная – соответ-
ствует первому сценарию, пунктирная – второму, пунктир-
ная с точкой – третьему. 

Рис. 6. Соотношение между степенью видовой полночлен-
ности участков (logS/ЕS) и средней плотностью на них со-
путствующих видов деревьев (logNm).
Черные кружки – верхнегорные и субальпийские сообще-
ства деревьев, серые – сообщества с доминированием или 
участием Quercus robur и Castanea sativа, белые – остальные 
сообщества.
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низкие значения средней константности видов 
были зафиксированы в группах описаний, выпол-
ненных в среднегорных буковых и буково-пихто-
вых лесах, а также в нижнегорных пойменных и 
прирусловых лесах (с доминированием или зна-
чительным участием в древостое Alnus glutinosa 
и A. incana, Buxus colchica); относительно высо-
кие – в большинстве ценозов нижней части гор и 
в первую очередь в лесах с доминированием или 
значительным участием Quercus robur и Castanea 
sativa (табл. 2).

ЭКП и региональные факторы. Таким обра-
зом, независимо от пространственного масштаба, 
ЭКП проявляется с одной стороны в сообществах 
экстремальных местообитаний (верхнегорные и 
субальпийские леса), а с другой – в лесах с до-
минированием или участием Quercus robur и Cas-
tanea sativa, распространенных в наиболее бла-
гоприятных (относительно теплых и влажных) 
лесорастительных условиях Западного Кавказа. 
Но если это так, то какова причина данного яв-
ления и что общего в этих сообществах? Ответ 
становится понятным из рис. 6. На нем показана 
зависимость средней плотности сопутствующих 
видов деревьев (Nm) от соотношения между фак-
тическим видовым богатством на участках цено-
зов и ожидаемыми значениями этого параметра 
(S/ЕS), рассчитанными на основе модели Мото-
муры, т.е. в соответствии с первым сценарием. Из 
него следует, что: 1) между логарифмами значе-
ний S/ЕS и Nm имеется статистически значимая 
отрицательная зависимость (n = 96, r = –0.853, 
R2 = 0.728, р < 0.001); 2) высокая плотность осо-
бей сопутствующих видов характерна для учас-
тков ценозов, где фактическое видовое богатство 
ниже ожидаемого (S/ЕS < 1); 3) большинство та-
ких участков относится к сообществам субаль-
пийских, верхнегорных и некоторых типов низ-
когорных лесов. 

Если предположить, что ожидаемое число видов 
хорошо соответствует условиям (емкости) среды, 
то участки сообществ с видовым богатством ниже 
ожидаемого можно считать недонасыщенными 
видами (неполночленными, по: Раменский, 1971; 
Работнов, 1983). По общему мнению, причиной 
этого феномена являются в основном региональ-
ные процессы: изоляция и площадь местообита-
ний, географическое размещение миграционных 
барьеров и коридоров, скорость и продолжитель-
ность видообразования, уникальные события ис-
тории (Раменский, 1971; Preston, 1962; MacArthur, 
Wilson, 1963; Ricklefs, 1987; Qian, Ricklefs, 2004, 
и др.). В частности, неполночленность древес-
ного яруса верхнегорных и субальпийских лесов 

может быть связана с их небольшой площадью 
(распространены в относительно узком интерва-
ле высот), определенной изолированностью из-за 
специфичности видового состава и, наконец, эво-
люционной молодостью (Акатов и др., 2005). Эти 
сообщества состоят из немногих бореальных и 
кавказских видов, большинство из которых (Betu-
la litwinowii Doluch. близкая к B. pubescens Ehrh., 
Acer trautvetteri Medw., Sorbus aucuparia L., Salix 
caprea L.), как считается, появились на Кавказе 
только в начале плейстоцена, возможно – в конце 
плиоцена (Малеев, 1941; Ратиани, 1979; Клеопов, 
1990). Исторические процессы, скорее всего, ока-
зали негативное влияние и на низкогорные леса 
Кавказа. Считается, что в плейстоцене из-за пе-
риодического похолодания и иссушения климата 
они потеряли значительное число видов деревьев 
(Галушко, 1976; Ратиани, 1979; Долуханов, 1980). 
В отличии, например, от среднегорных буковых 
и буково-пихтовых лесов, которые, по общему 
признанию, пострадали в этот период в меньшей 
степени (Колаковский, 1974; Галушко, 1976; Ра-
тиани, 1979; Долуханов, 1980; Бебия, 2002). Как 
следует из табл. 1 и 2, последние характеризуют-
ся относительно низкими значениями средней 
плотности и константности сопутствующих ви-
дов деревьев.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, результаты численных экспериментов 
и анализа фактического материала позволяют 
сделать некоторые выводы относительно причин 
и характера проявления ЭКП в сообществах де-
ревьев.

1. Высокая численность доминантов в мало-
видовых ценозах может быть результатом как 
проявления ЭКП, так и других процессов, на-
пример, усиления конкурентных преимуществ 
одних видов перед другими. При этом в первом 
случае следует ожидать положительной корре-
ляции между участием доминирующих видов и 
средним участием остальных (сопутствующих) 
видов, во втором – ее отсутствия. В описанных 
нами сообществах деревьев связь между числом 
видов и численностью доминантов на участках, 
скорее всего, не связана с компенсационными 
процессами. 

2. В качестве индикатора наличия ЭКП в со-
обществах может служить отрицательная зави-
симость между видовым богатством ценозов и 
средней плотностью (константностью) сопут-
ствующих видов, однако отсутствие такой связи 
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не обязательно свидетельствует об отсутствии 
данного эффекта в маловидовых ценозах.

3. Маловидовые сообщества могут характе-
ризоваться как высокой, так и низкой средней 
плотностью сопутствующих видов растений. Та-
ким образом, наши результаты не подтверждают 
точку зрения, что компенсационные процессы яв-
ляются обязательным следствием низкого видо-
вого богатства сообществ и что экстремальность 
среды сама по себе может быть причиной их
проявления.

4. В сообществах деревьев Западного Кавказа 
средняя плотность сопутствующих видов в зна-
чительной степени зависит от соотношения меж-
ду реальным числом видов на участках и ожидае-
мым, рассчитанным на основе модели Мотомуры 
(S/ЕS). В частности, наибольшее число участков, 
характеризующихся значениями S/ЕS менее еди-
ницы и, как следствие, повышенной плотностью 
их популяций, было выявлено в верхнегорных и 
субальпийских сообществах деревьев, сформи-
рованных на экстремальных для лесной расти-
тельности местообитаниях, а также в ценозах с 
доминированием или участием Quercus robur и 
Castanea sativa, распространенных, напротив, 
в благоприятных (теплых и влажных) условиях. 
При этом все эти сообщества считаются обед-
ненными видами в результате исторических
процессов. 

Таким образом, можно предположить, что для 
ЭКП важно не столько абсолютное число видов 
в сообществах, сколько соотношение между их 
видовой емкостью, которая определяется усло-
виями среды и реальным числом видов, которое 
может не соответствовать емкости из-за влияния 
региональных процессов (например, истории 
формирования ценозов, изоляции и др.). Поэтому 
ЭКП может проявляться не только в мало-, но и 
во многовидовых ценозах. 

Автор благодарен В.Г. Онипченко за ценные за-
мечания по работе. В статье приведены результа-
ты исследований, выполненных при финансовой 
поддержке Российского фонда фундаментальных 
исследований (грант № 12-04-00204).
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Density compensation effect in arboreal communities 
of the West Caucasus

V. V. Akatov, S. G. Chefranov
Maikop State Technological University
385000 Maikop, Pervomaiskaya, 191 

e-mail: akatovmgti@mail.ru

Density compensation effect (DCE) is qualifi ed as increase of some species abundance after dropping of 
other species out of a community, as a consequence of unutilized resources appearance and interspecies 
competition abatement. DCE was fi rst noticed about 50 years ago but till now the questions on causes 
of its origin, its scale and intensity remain open due to the lack of fi eld data as well as methodological 
problems. In the article, these questions have been tested using arboreous tier of the West Caucasus forest 
phytocenoses as a case study. An analysis of actual data is conducted by means of numerical experiments. 
Three scenarios have been modeled: in the fi rst one there has been assumed no manifestations of com-
pensatory processes; in the second, after dropping some species out of community, all the other species 
rose in abundance; in the third, DCE was manifested through abundance increase of dominant species 
only. Model predictions on the analyzed parameters relationships have been checked against actual mea-
surements. The results obtained suggest that for the DCE to occur, the absolute number of species in a 
community is not so much important as the ratio between their specifi c capacities, which is determined 
by environmental conditions, and the actual number of species, which may not match the capacity due 
to interference of regional processes (e.g., the history of cenoses formation, isolation, etc.). Thus, DCE 
does not appear to be an invariable consequence of environmental extremity and may occur in cenoses 
consisted of both many and few species.
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