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Cчитается, что растительные сообщества суровых и благоприятных местообитаний организованы
разным способом. Первые – преимущественно абиотической средой и случайными процессами
(S-модель), вторые – преимущественно конкуренцией (C-S-R-модель). Можно ожидать, что осо-
бенности организации оказывают влияние на структуру доминирования ценозов и характер ее свя-
зи с видовым богатством. Цель нашего исследования – проверить это предположение на примере
травяных сообществ относительно стабильных местообитаний различных районов и высотных по-
ясов Западного Кавказа и Предкавказья (альпийских ковров, пустошей и лугов, субальпийских лу-
гов и болот, нижнегорных лугов, степей, травяного яруса лесов). В качестве критерия степени суро-
вости среды использовали надземную биомассу травостоя в период его максимального развития.
Относительное участие видов в травостое оценивали как отношение их биомассы к общей биомассе
травостоя на площадке (D) или к биомассе травостоя, оставшейся после удаления из нее биомассы
видов более высокого ранга (K). Под структурой доминирования понимали относительное участие
в травостое вида первого ранга (степень доминирования, индекс Бергера–Паркера), а также соот-
ношение значений D и K для двух-трех видов с наибольшим участием в травостое. Результаты пока-
зали: 1) если структуру доминирования оценивать на основе величины D, то она варьирует в широ-
ких пределах и почти не связана с условиями среды; 2) в C-S-R-ценозах значение К для видов 1-го
ранга (К1) в среднем выше, чем для менее значимых видов (K2 и K3), в S-ценозах они в среднем при-
мерно одинаковы; при этом, если рассматривать C-S-R- и S-ценозы отдельно, то величина (K1 – K2)
не связана с продуктивностью местообитаний; 3) пространственная изменчивость структуры доми-
нирования в целом несколько выше на участках суровых местообитаний, чем благоприятных; 4)
C-S-R-ценозы характеризуются более тесной связью между степенью доминирования и видовым
богатством, чем S-ценозы. Сделано предположение, что величину (K1 – K2) можно рассматривать в
качестве ценотического показателя степени выраженности у доминантов черт С-стратегии, а зна-
чит, и в качестве критерия при отнесении растительных сообществ к С-R-S- или S-модели.
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Под средой обитания растений понимают сово-
купность окружающих условий, прямо или кос-
венно влияющих на их произрастание. Если она
характеризуется низким уровнем ресурсов (эле-
ментов минерального питания, света, воды), экс-
тремальными температурами, коротким периодом
вегетации, высокой или низкой кислотностью
почвы или присутствием в ней токсинов (тяжелых
металлов, солей и т.д.), то ее можно рассматривать
как суровую; в противном случае – как благопри-
ятную (Grime, 1977; Бигон и др., 1989; Boscaiu et al.,

2008; Миркин, Наумова, 2012; Zefferman et al.,
2015).

Считается, что растительные сообщества суро-
вых и благоприятных местообитаний организова-
ны разным способом (Grime, 1977; Работнов,
1983; Grace, 1991; Cornell, Lawton, 1992; Cornell,
1993; Olff, Bakker, 1998; Mangla et al., 2011;
Paquette, Messier, 2011; Миркин, Наумова, 2012;
Hejda et al., 2016). В первом случае они характери-
зуются низкой интенсивностью межвидовой
конкуренции (Grime, 1977; Работнов, 1983; Peet,
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Christensen, 1988; Cornell, Lawton, 1992; Lamb, Ca-
hill, 2008; Миркин, Наумова, 2012, и др.). Это
предполагает, что плотность популяций в таких
ценозах в значительной мере регулируется абио-
тическими условиями среды, популяционная ди-
намика каждого вида не зависит от других видов,
их колонизация новыми видами является случай-
ным процессом (Cornell, Lawton, 1992; Cornell,
1993; Павлов и др., 1998; Миркин, Наумова, 2012).
Решающее значение для формирования таких со-
обществ имеет размер пула толерантных видов,
вероятность попадания тех или иных из них в то
или иное конкретное место, а также их дальней-
шего выживания вне зависимости от ближайших
соседей (Yodzis, 1978; Гиляров, 2010; Онипченко,
2013). Доминируют в них виды, которые, как и
другие, являются слабыми конкурентами, но бо-
лее остальных толерантны к воздействию абиоти-
ческих (стрессовых) факторов (S-стратеги, по:
Grime, 1977; патиенты, по: Раменский, 1938). Но
чем благоприятнее условия среды, тем выше био-
масса и продукция сообществ, а соответственно
плотность и высота травостоя, тем выше интен-
сивность межвидовой конкуренции и, как след-
ствие, вероятность вытеснения (замещения) осо-
бей одних видов другими (Grime, 1977; Yodzis,
1978; Huston, 1979; Peet, Christensen, 1988; Bengts-
son et al., 1994; Piper, 1995; Drobner et al., 1998;
Sammul et al., 2000, 2006; Mulder et al., 2004; Poggio,
Ghersa, 2011; Миркин, Наумова, 2012; Онипченко,
2013). Соответственно плотность популяций в со-
обществах благоприятных местообитаний в значи-
тельной мере регулируется межвидовыми взаимо-
отношениями (Миркин, Наумова, 2012). Домини-
руют в них конкурентно мощные виды, способные
захватывать и удерживать пространство (С-страте-
ги, по: Grime, 1977; виоленты, по: Раменский, 1938).

В соответствии с полимодельной концепцией
Б.М. Миркина (Mirkin, 1994; Миркин, Наумова,
2012), растительные сообщества суровых место-
обитаний относятся к абиотической S-модели,
благоприятных – к C-R-S-модели (доминируют
C-стратеги, но среди сопутствующих видов пре-
обладают R- и S-стратеги). Сделано предположе-
ние, что особенности организации фитоценозов
этих типов могут проявиться в их структуре и
функциональных связях, в том числе в степени
выраженности доминантов и зависимости от них
второстепенных видов и видового богатства
(Миркин, Наумова, 2012). Однако знания об этом
остаются неопределенными.

В частности известно, что на участках сооб-
ществ благоприятных местообитаний, где конку-
ренция достигает высокой интенсивности, наи-
более успешные С-стратеги могут почти полно-
стью монополизировать пространство и ресурсы
(Huston, 1979; Peet, Christensen, 1988; Bengtsson,
1994; Миркин, Наумова, 2012). Кроме того, кон-
куренция за минеральные ресурсы считается пре-

имущественно симметричной, а за свет – асим-
метричной (Peet, Christensen, 1988; Lamb, Cahill,
2008). Все это предполагает, что степень домини-
рования в сообществах благоприятных местооби-
таний должна быть в среднем выше, чем экстре-
мальных. Однако полидоминантность высоко-
продуктивных древостоев тропических лесов
противоречит таким представлениям. На их при-
мере было показано, что интенсивная конкурен-
ция за свет не ведет к значительной выраженности
доминантов, если они сформированы экологиче-
ски эквивалентными (конкурентно симметрич-
ными) видами (Bell, 2000; Hubbell, 1979, 2005;
Zhang et al., 2015). Сделано предположение, что от-
сутствие явных доминантов в некоторых типах лу-
гов имеет ту же природу (Василевич, 2014).

С другой стороны, сообщества экстремальных
местообитаний также могут характеризоваться
высокой степенью доминирования. Это связано с
разной устойчивостью видов к воздействию
стрессовых факторов (Magurran, 1988; Василевич,
1991; Чернов, 2005; Миркин, Наумова, 2012).
Кроме того, в суровых условиях произрастает
весьма небольшой набор видов, что автоматиче-
ски ограничивает число тех из них, которые спо-
собны доминировать (Василевич, 1991). Однако
дифференциация S-стратегов по степени толе-
рантности к среде может быть снижена в резуль-
тате случайных процессов. Возможно поэтому
низкий уровень доминирования нередко встреча-
ется и в S-ценозах, как, например, в сообществах
альпийских ковров и пустошей Западного Кавка-
за (Onipchenko et al., 1998).

Сообщества разных моделей могут отличаться
степенью сходства структуры доминирования на
соседних участках однородных местообитаний.
Высокое сходство может означать пространствен-
ную упорядоченность (высокую организацию) рас-
тительных сообществ и, по мнению В.И. Василеви-
ча (1983), она чаще возникает в жестких условиях
среды. Однако в соответствии с другой точкой
зрения, если в биологическом сообществе отсут-
ствуют сильные взаимодействия между видами и
его структура определяется в основном влиянием
факторов среды на отдельные популяции, то в
пределах биотопа оно, скорее всего, будет пред-
ставлять собой мозаику из весьма отличающихся
друг от друга участков (Бурковский, Мазей, 2016).

Чем выше участие доминирующих видов в
формировании фитоценозов, тем, обычно, ниже
их видовое богатство (Wright, 1983; Wright et al.,
1993; Palmer, Maarel, 1995; Maarel et al., 1995; Er-
nest, Brown, 2001; McKane et al., 2002). Связь этих
параметров является одной из общепризнанных
экологических закономерностей, однако в одних
случаях она является тесной, а в других – слабой
или отсутствует (Stirling, Wilsey, 2001; Aksenova et al.,
2004; Cherednichenko, 2004; Houlahan, Findlay,
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2004; Ma, 2005; Wilsey, Stirling, 2007; Lamb, Cahill,
2008; Sasaki, Lauenroth, 2011; Csergö et al., 2013;
Bartha et al., 2014, и др.). Высказываются предпо-
ложения, что это может быть связано со способом
организации сообществ, но как – мнения расхо-
дятся.

Так, в ряде работ был сделан вывод, что сила
влияния доминантов на видовое богатство зави-
сит от степени выраженности у них черт С-стра-
тегиии (Bobbink, Willems 1987; Grime, 1977, 2001;
Somodi et al., 2008; Csergö et al., 2013). Поэтому ло-
гично было бы предположить, что связь между
степенью доминирования и числом видов в сооб-
ществах благоприятных местообитаний должна
быть более тесной, чем суровых. Кроме того, вто-
рые обычно характеризуются малым размером
видового пула. Причем это может быть связано не
только с ограниченным количеством доступных
ресурсов, но и с необходимостью формирования
в процессе эволюции механизмов устойчивости к
экстремальным явлениям, а также с преимуще-
ственно небольшим размером и изолированно-
стью таких ценозов (Бигон и др., 1989; Qian, Rick-
lefs, 2004; Longino, Colwell, 2011). В результате
можно ожидать, что многие из сообществ суро-
вых местообитаний являются флористически не-
полночленными. Поэтому снижение в них участия
доминантов и соответственно высвобождение ре-
сурсов не обязательно приведет к ощутимому ро-
сту числа видов. Напротив, в сообществах, сформи-
рованных на благоприятных местообитаниях, по-
тенциально способны произрастать многие виды
(значительный видовой пул). Отсюда следует, что
доминанты могут быть наиболее значимым, если не
единственным фактором, определяющим их число
(Миркин, Наумова, 2012; Bartha et al., 2014).

Однако в соответствии с альтернативной гипо-
тезой, связь между структурой значимости видов
и видовым богатством может быть более тесной в
сообществах, где конкуренция выражена слабо
или отсутствует (Stirling, Wilsey, 2001; Ma, 2005;
Wilsey, Stirling, 2007; Sasaki, Lauenroth, 2011). По
мнению Стирлинга и Вилси, значения обеих ха-
рактеристик в таких ценозах определяются пре-
имущественно скоростью иммиграции видов, и
тесная связь между ними предсказывается ней-
тральными моделями (neutral diversity models)
(Caswell, 1976; Bell, 2000; Stirling, Wilsey, 2001;
Wilsey, Stirling, 2007). Напротив, в конкурентных
сообществах эти характеристики определяются
разными процессами. Видовое богатство более
чувствительно к скорости иммиграции видов, до-
минирование – к интенсивности биотических
взаимодействий. Поэтому изменения в участии
видов в таких сообществах не обязательно долж-
ны сопровождаться изменениями их числа, а со-
ответственно связь между этими характеристика-
ми может оказаться слабой (Wilsey, Stirling, 2007).
В частности, снижение численности доминирую-

щих видов может вести к росту численности субдо-
минантов (т.е. к формированию олигодоминант-
ной структуры) без последствий для видового бо-
гатства (Wilsey, Stirling, 2007; Munson, Lauenroth,
2009; Souza et al., 2011; Sasaki, Lauenroth, 2011).

Наконец, обратим внимание, что утверждение
об отсутствии или низкой интенсивности конку-
ренции в сообществах растений экстремальных
местообитаний нередко оспаривается, по край-
ней мере применительно к тем из них, которые
имеют сомкнутый травостой (Goldberg, Novo-
plansky, 1997; Sammul et al., 2006; Онипченко,
2013). Так, в соответствии с гипотезой Фретвелла
и Оксанена, интенсивность конкуренции являет-
ся минимальной в сообществах с низкой, но не с
самой низкой, продуктивностью (Fretwell, 1977;
Oksanen et al., 1981; Sammul et al., 2000). Подтвер-
ждение этой точки зрения было получено, в част-
ности, в ходе полевых экспериментов на несколь-
ких растительных сообществах альпийского поя-
са Западного Кавказа (Onipchenko et al., 2009).
Другие попытки оценить характер связи между
продуктивностью сообществ и интенсивностью
конкуренции методом экспериментов дали раз-
ные результаты: во многих случаях она действи-
тельно оказывалась положительной, но в других
отсутствовала или даже была отрицательной
(Sammul et al., 2000, 2006). По мнению Саммул с
соавторами, одной из причин контрастных ре-
зультатов могло быть воздействие на раститель-
ные сообщества выпаса животных, интенсив-
ность которого коррелирует с первичной продук-
цией (Oksanen et al., 1981; Sammul et al., 2006).
Кроме того, известно, что в сообществах экстре-
мальных местообитаний широко распростране-
ны положительные взаимоотношения между ви-
дами (Миркин, Наумова, 2012; Онипченко, 2013),
но какую роль они играют в структурировании
ценозов и как это влияет на связь доминирования
с видовым богатством остается не ясным.

В настоящей работе мы попытались оценить,
как особенности организации растительных со-
обществ суровых и благоприятных местообита-
ний проявляются в их структуре доминирования,
ее пространственной изменчивости на однород-
ных местообитаниях, а также в характере ее связи
с видовым богатством. При этом акцент был сде-
лан на выявлении преобладающих (усредненных)
тенденций в растительном покрове, для чего в ка-
честве объектов исследования были использова-
ны травяные сообщества широкого спектра ме-
стообитаний.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объекты исследований

Объектами исследований явились травяные
фитоценозы относительно стабильных местооби-
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таний различных районов и высотных поясов (от
30 до 2800 м над ур. м.) Западного Кавказа и Пред-
кавказья: альпийские ковры, пустоши и луга, суб-
альпийские луга и болота, нижнегорные луга,
травяной ярус ольховых, буковых и дубовых ле-
сов, разные варианты степей. В соответствии с су-
ществующими представлениями, сообщества лу-
гов относятся к конкурентной (C-S-R) модели
(Работнов, 1983; Mirkin, 1994; Onipchenko et al.,
1998; Миркин, Наумова, 2012). В частности, до-
минанты альпийских и субальпийских лугов ха-
рактеризуются относительно большой биомас-
сой, крупными семенами и относительно низкой
скоростью роста, что соответствует С-стратегии;
сопутствующие виды этих сообществ имеют чер-
ты C-, S- и R-стратегий (Onipchenko et al., 1998).
Сообщества остальных типов сформированы в
условиях более или менее значительного воздей-
ствия стрессовых факторов. Так, ценозы альпий-
ских ковров приурочены к долгоснежным место-
обитаниям, и поэтому имеют короткий период
вегетации; альпийских пустошей – к малоснеж-
ным местообитаниям (вершинам и гребням хреб-
тов), характеризующимся низкими температурами
почвы в зимний период; сообщества субальпий-
ских болот сформированы в условиях избытка во-
ды; степей – ее недостатка; травяного яруса лесов –
недостатка света или, если это сообщества лесных
эфемероидов, то в условиях короткого периода ве-
гетации. Все они могут быть отнесены к S-модели
или переходному типу (Grime, 1977, 2001; Работ-
нов, 1983; Onipchenko et al., 1998; Миркин, Нау-
мова, 2012).

Методы сбора фактического материала

В основу работы положены 595 проб надзем-
ной биомассы, отобранных на площадках 0.25 м2

в течение полевых сезонов 2014–2017 гг. Пробы
были взяты на типичных участках сообществ без
признаков зоогенных и антропогенных наруше-
ний в период максимального развития травостоя.
Часть из них была отобрана регулярным спосо-
бом в виде трансект, включающих 10 площадок
по 0.25 м2; другие – сериями по 3–6 площадок на
участок. Во втором случае выбирали варианты со-
обществ с наиболее высоким, наиболее низким и
средним проективным покрытием доминирую-
щих видов, которое оценивали визуально. Пробы
разбирали по видам и взвешивали. Затем одну–
три наиболее типичные пробы из серии высуши-
вали и взвешивали. Сухую биомассу для осталь-
ных проб серии определяли на основе значений
коэффициента усушки. Небольшой размер пло-
щадок для отбора проб (0.5 × 0.5 м) означает, что
полученные нами результаты имеют отношение к
локальному масштабу.

Методы анализа

В качестве показателя пригодности среды для
произрастания растений рассматривали их над-
земную сухую биомассу на 0.25 м2 в период мак-
симального развития травостоя (W). Для сооб-
ществ, не испытывающих существенного воздей-
ствия фитофагов, данную характеристику нередко
используют как суррогат их годичной надземной
продукции. Поскольку границы между суровыми
и благоприятными местообитаниями являются
условными, особенности структуры доминирова-
ния и ее связи с видовым богатством анализиро-
вали на градиенте их продуктивности (запаса над-
земной биомассы травостоя). Причем мы рас-
сматривали только ту часть градиента, в пределах
которой наблюдался рост видового богатства со-
обществ – до 200 г сухого вещества на 0.25 м2

(Акатов, Акатова, 2016). Можно ожидать, что ме-
стообитания с более высокой биомассой фитоце-
нозов еще более благоприятны для произраста-
ния растений. Однако, как показывают результа-
ты многих исследований, ценозы с наиболее
высокой биомассой чаще характеризуются относи-
тельно низким видовым богатством (Бигон и др.,
1989; Adler et al., 2011; Šímová et al., 2013; Василе-
вич, 2015, и др.). Причем это может быть резуль-
татом не только интенсивной конкуренции за
свет, но также небольшого числа особей растений на
площадках из-за их крупного размера (Бигон и др.,
1989; Oksanen, 1996; Adler et al., 2011; Šímová et al.,
2013; Василевич, 2015, и др.). Поэтому низкое ви-
довое богатство в ценозах с высокой продукцией
некоторыми авторами считается артефактом (Ok-
sanen, 1996).

Под структурой доминирования можно пони-
мать соотношение относительного участия (плот-
ности, биомассы) видов первых двух–трех рангов,
которая может быть оценена посредством как D1,
D2, D3, так и K1 (=D1), K2 и K3. В нашем случае по-
казатели D отражают соотношение между влажной
биомассой вида того или иного ранга и общей
влажной биомассой травостоя на 0.25 м2. Величи-
на D1 рассматривается как степень доминирования
(индекс Бергера–Паркера: Berger, Parker, 1970;
Magurran, 1988), а разница между D1 и D2 может от-
ражать общую структуру доминирования в сооб-
ществах. Строгих границ для определения ее типов
не существует, однако условно, если эта разница
превышает 50%, то доминанты называют абсолют-
ными (Работнов, 1983), а сообщества можно рас-
сматривать как сверхдоминантные, если она со-
ставляет 15–50% – монодоминантные, менее 15%
– олиго- или полидоминантные.

Величина К показывает, какую часть оставшихся
ресурсов сообщества использует каждый вид в по-
рядке снижения их участия в сообществе (увеличе-
ния ранга): K1 (=D1) = W1/WR, K2 = W2/(WR – W1),
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K3 = W3/( WR – W1 – W2), где W1, W2 и W3 влажная
биомасса видов первого–третьего ранга на 0.25 м2.
Теоретически возможны разные варианты соот-
ношения между K1 (=D1), K2 и K3 (рис. 1). Так, на
небольших участках ценозов или отдельных их
компонентов (например, ярусов) последователь-
ность оценок биомассы (численности) видов не-
редко хорошо соответствует геометрической про-
грессии (модель Мотомуры) (Уиттекер, 1980; Ma-
gurran, 1988; Panchal, Pandey, 2004; Caruso et al.,
2007; Кузнецова, 2009; Zhang et al., 2012). Это
означает, что виды всех рангов, в том числе пер-
вых, характеризуются примерно равными значе-
ниями К. Другие типы (модели) структуры уча-
стия видов предполагают как более, так и менее
выраженное, чем в геометрической модели, до-
минирование одного из видов (Уиттекер, 1980;
Левич, 1980; Magurran, 1988; Лебедева, Криволуц-
кий, 2002; Ferreira, Petrere-Jr., 2008, и др.). К пер-
вым, например, относится гиперболическая мо-
дель, предложенная А.П. Левичем (1980). В соот-
ветствии с ней величина K убывает с увеличением
ранга видов (рис. 1). Ко вторым – модель Макар-
тура (Уиттекер, 1980; Magurran, 1988; Шитиков и
др., 2011). В соответствии с этой моделью значе-
ния K1 (=D1) могут быть как выше, так и ниже,
чем K2 и K3 (рис. 1).

Пространственную изменчивость структуры
доминирования оценивали на трансектах, состо-
ящих из 10 площадок, путем расчета четырех по-
казателей: DF ', а также коэффициента вариации
(CV) значений D1, (D1 – D2) и (K1 – K2). Величина
DF ' = DF – DFs, где DF – доля площадок, на кото-
рых наиболее значимый для трансекты в целом
вид имел первый ранг (“частота доминирования”
Де Фриза: Баканов, 1987), DFs – значение DF в
случае, если ранг видов определяется только слу-
чайными процессами (вероятностная характери-
стика для площадок с определенным числом ви-
дов, полученная с использованием формулы Бер-
нулли).

Анализ влияния запаса биомассы на тесноту
связи между степенью доминирования и видовым
богатством включал два этапа. На первом мы оце-
нили тесноту такой связи для 23 групп сообществ
с доминированием определенного вида(-ов).
С этой целью был использован коэффициент
корреляции рангов Спирмена (RSD). Он малочув-
ствителен к сильно отличающимся значениям ха-
рактеристик и позволяет измерять степень сопря-
женности между признаками независимо от зако-
на распределения и формы связи. На втором этапе
мы определили характер и тесноту связей между
RSD, средней для групп продукцией сообществ
(W) и другими характеристиками.

Тип связи между характеристиками определя-
ли путем построения линейных и квадратичных
моделей регрессии. Предполагалось, что стати-

стическая значимость только линейных коэффи-
циентов регрессии свидетельствует о линейном
характере связи, линейных и квадратичных или
только квадратичных – о криволинейном (прове-
ряли на основе t-критерия Стьюдента). Если связь
не являлась линейной, то при необходимости про-
изводили ее линеаризацию путем логарифмирова-
ния значений независимого параметра, а затем по-
вторно тестировали на линейность. Тесноту связи
между характеристиками определяли путем расче-
та нескорректированного коэффициента детерми-
нации (для оценки его статистической значимости
использовался F-критерий Фишера), парного ко-
эффициента корреляции Пирсона и частного ко-
эффициента корреляции. При сравнении регрес-
сионных моделей с разным числом параметров ис-
пользовали скорректированный коэффициент
детерминации ( ). В некоторых случаях влия-
ние факторов на изучаемую характеристику оце-
нивали методом однофакторного дисперсионно-
го анализа (ANOVA). Расчеты проводили с ис-
пользованием программ Microsoft Excel 2007 и
Statistica 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Надземная биомасса сообществ

Данные по запасам надземной биомассы сооб-
ществ предположительно S- и C-S-R-моделей, а
также сообществ с доминированием определен-
ных видов или их групп, представлены в табл. 1.

2
adjR

Рис. 1. Ожидаемые (расчетные) соотношения между
значениями K для первого по рангу вида (K1) и двух
видов последующих рангов (K2 и K3) в сообществах с
ранговой структурой обилия видов, соответствующей
разным моделям. Геометрическая модель – сплош-
ная линия (K1, K2 и K3); гиперболическая модель –
сплошная (K1) и пунктирные с точкой (K1, K2 и K3)
линии; модель Макартура – сплошная (K1) и пунк-
тирные (K1, K2 и K3) линии. Для расчетов использова-
лись уравнения, представленные в работах: Уиттекер,
1980; Кузьминов, 2009. Значения параметров моделей
задавались произвольно.
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Наибольшим ее запасом характеризуются субаль-
пийские и низкогорные луга, а также степи с до-
минированием Stipa pulcherrima. Меньшим – со-
общества сухих степей, субальпийских болот,
альпийских пустошей и ковров; наименьшими
значениями этой характеристики – сообщества
травяного яруса лесов (S-модель). Среди предпо-
ложительно конкурентных сообществ (C-S-R-мо-
дель) в среднем наиболее низкой биомассой ха-
рактеризуются альпийские луга с доминировани-
ем Kobresia macrolepis. Как видно из табл. 1,
участки с низкой биомассой (менее 50 г сухого ве-
щества на 0.25 м2) встречаются также в пределах
луговых сообществ с доминированием Alchemilla
retinervis, Geranium gymnocaulon и Botriochloa isch-
aemum. Местообитания таких C-S-R-ценозов так-
же можно рассматривать как суровые.

Структура доминирования
на площадках

Соотношение между средним запасом надзем-
ной биомассы сообществ с доминированием
определенных видов и средними значениями ха-

рактеристик D1, D2, D3, а также (D1 – D2), показано
на рис. 2а, б и в табл. 2. Из них следует, что только
величина D2 статистически значимо связана с
биомассой: чем выше средний для сообществ за-
пас биомассы, тем ниже среднее относительное
участие в их сложении видов второго ранга. Зна-
чения других параметров, характеризующих
структуру доминирования сообществ, варьируют
в широких пределах и практически не связаны с
продуктивностью местообитаний. В частности, в
среднем более высокой степенью доминирования
(D1) характеризуются как относительно продук-
тивные луговые ценозы, так и низкопродуктивные
сообщества травяного яруса лесов; менее высокой –
низкопродуктивные нелесные сообщества, наибо-
лее низкой – сообщества эфемероидов широко-
лиственных лесов. При этом на отдельных участках
биомасса доминирующих видов в сообществах лу-
гов, субальпийских болот, степей и травяного яруса
лесов может составлять более 70–90% от общей
биомассы травостоя, в сообществах альпийских лу-
гов и пустошей их доля не превышает 70%, а лесных
эфемероидов – 50% (табл. 1).

Рис. 2. Соотношения между средней надземной биомассой сообществ с доминированием определенного вида (W) и
средними значениями параметров, характеризующих их структуру доминирования: а – D1, D2, D3; б – (D1 – D2); в –
K1 (=D1), K2, K3; г – (K1 – K2). На рис. 2а и в черные кружки – относительное участие видов первого ранга (D1 = K1),
белые квадраты – второго (D2, K2), черные квадраты – третьего (D3, K3).
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Величина (D1 – D2) несколько выше в ценозах
с более высокой надземной биомассой, однако
данная связь статистически не значима (рис. 2б,
табл. 2). В среднем сверхдоминантная структура
(разница между D1 и D2 превышает 0.5) чаще
встречается в сообществах альпийских лугов с от-
носительно низкой биомассой, чем субальпий-
ских и нижнегорных – с относительно высокой.
В травяном ярусе лесов часто встречается как до-
минантная, так и сверхдоминантная структура; в
сообществах степей, субальпийских болот, аль-
пийских пустошей и ковров – преимущественно
доминантная; лесных эфемероидов – олигодоми-
нантная.

На рис. 2в, г и в табл. 2 показано соотношение
между средней надземной биомассой сообществ с
доминированием определенных видов и средними
значениями величин K1 (=D1), K2, K3 и (K1 – K2). Из
них следует, что в сообществах с относительно
высокой биомассой (луга и степи с доминирова-
нием Stipa pulcherrima и Agropyron pinifolium) зна-
чения K для видов 1-го ранга существенно выше,
чем для менее значимых видов. По мере роста су-
ровости местообитаний эта разница сокращается,
и в сообществах с биомассой менее 50 г/0.25 м2 (су-
ровые местообитания) значения K1, K2 и K3 сильно
варьируют, но в среднем становятся близкими.
При этом в низкопродуктивных луговых ценозах с
доминированием Kobresia macrolepis (альпийский
пояс) среднее значение (K1 – K2) остается высо-
ким (табл. 1).

На рис. 3 и 4 и в табл. 3 показаны соотношения
между надземной биомассой сообществ и значе-

ниями D1 (=K1), (D1 – D2) и (K1 – K2) для отдель-
ных площадок. В основном они подтверждают
выводы, сделанные выше на основе усредненных
данных для сообществ с доминированием опре-
деленных видов. Так, значения параметров D1
(=K1) и (D1 – D2) варьируют в широких пределах и
не связаны с биомассой (рис. 3а, б), а параметра
(K1 – K2) – растут с увеличением запаса биомассы
(рис. 4а). Кроме того, в сообществах лугов и сте-
пей с относительно высоким запасом биомассы
(с доминированием Stipa pulcherrima, Agropyron pin-
ifolium и др.) значения (K1 – K2) в среднем выше,
чем в остальных сообществах (рис. 4б, в), и это раз-
личие является статистически значимым: ANOVA,
n1 = 281, n2 = 314, F = 64.1, Р < 0.01. Причем в пре-
делах сообществ этих групп значения (K1 – K2) не
связаны с биомассой (табл. 3).

Отсутствие существенной связи между про-
дуктивностью, а соответственно способом орга-
низации сообществ, и значениями D1 и (D1 – D2)
не является неожиданностью. Похожие выводы
были сделаны и другими авторами (Vermeer, Ver-
hoeven, 1987; Chalcraft et al., 2009; Василевич,
2015). Можно предположить, что это связано с
большим числом факторов, разнонаправленно
действующих на сообщества суровых и благопри-
ятных местообитаний (см. выше). Более интерес-
ным нам представляется значительное превыше-
ние в среднем величины K1 (=D1) над K2 и K3 в со-
обществах некоторых типов. Оно предсказывается
гиперболической моделью (рис. 1), в основе кото-
рой лежат положительные обратные связи второ-
го порядка. Это может означать, например, что

Таблица 2. Соотношение между средними значениями параметров, характеризующих растительные сообщества
с доминированием определенных видов

Примечание. n – число сообществ; здесь и в табл. 3: R2– нескорректированный коэффициент детерминации (P – уровень ста-
тистической значимости, NS – значение не значимо); для табл. 2 и 3 –полужирным выделены значения линейного коэффи-
циента регрессии, значимые на уровне Р < 0.05.

Переменные
n Модель R2 P

y x

D1(=K1) W 23 y = –0.0004x + 0.565 0.014 NS
D2 W 23 y = –0.00073x + 0.214 0.403 < 0.05
D3 W 23 y = –0.0003x + 0.115 0.067 NS
K2 W 23 y = –0.0016x + 0.575 0.178 < 0.05
K3 W 23 y = –0.0022x + 0.597 0.338 < 0.01

(D1 – D2) W 23 y = 0.0011x + 0.351 0.072 NS
(K1 – K2) W 23 y = 0.0019x + 0.004 0.580 < 0.01

Smax W 23 y = 0.0019x + 0.004 0.440 < 0.01
RSD W 23 y = 0.1472x + 0.082 0.473 < 0.01
RSD (K1 – K2) 23 y = 6.4191x2 – 4.083x – 0.094 0.565 < 0.01

RSD Smax 23 y = 0.0012x2 – 0.0676x + 0.278 0.389 < 0.01
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доминант оказывается более многочисленным по
сравнению с другими видами не только из-за его
более высокой конкурентоспособности, но и по-
тому, что его высокая численность (биомасса, по-
крытие) сама по себе способствует росту числен-
ности (Василевич, 1991), а соответственно и более
сильному его воздействию на среду обитания (на-
пример, путем накопления слоя ветоши, изменения
светового режима, физико-химических свойств
почвы, аллелопатии и т.д.: Работнов, 1983; Grime,
2001; Callaway, Ridenour, 2004; Reinhart et al., 2005;
Hulme, Bremner, 2006; Somodi et al., 2008; Csergő et al.,
2013; Bartha et al., 2014), что в свою очередь еще
более усиливает его конкурентную мощность.

Поскольку способность воздействовать на
экотоп имеется преимущественно у С-стратегов,
величину (K1 – K2) предположительно можно рас-
сматривать в качестве ценотического показателя
степени выраженности у доминантов этой стра-
тегии, а значит, и в качестве критерия при отнесе-
нии растительных сообществ к С-R-S- или S-мо-
дели. В пользу этого предположения свидетель-
ствует также отсутствие связи между значениями
этой величины и запасом биомассы в пределах
групп сообществ, организованных предположи-
тельно сходным способом (рис. 4б, в). Это под-
черкивает, что величина (K1 – K2) определяется

преимущественно биоэкологическими особен-
ностями доминирующих видов, в то время как
надземная биомасса травостоев сама по себе, а
соответственно их высота и густота не оказывают
на нее существенного влияния. При этом под-
черкнем, что величина (K1 – K2) является стати-
стической, т.е. может быть определена только на
основе выборочных данных.

Если использование величины (K1 – K2) в ка-
честве критерия при определении модели орга-
низации сообществ является правомерным, то
наши данные позволяют уточнить представление
об экологических ареалах S- и C-S-R-ценозов.
Так, в наиболее суровых местообитаниях (сухая

Рис. 3. Соотношения между надземной биомассой
сообществ на отдельных площадках (W) и значения-
ми параметров: а – D1(=K1), б – (D1 – D2).
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Рис. 4. Соотношения между надземной биомассой
сообществ на отдельных площадках (W) и значения-
ми (K1 – K2). а – построены на основе всех данных,
б – на основе данных по сообществам лугов и наибо-
лее продуктивных участков степей, в – на основе дан-
ных по другим типам сообществ.
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надземная биомасса менее 20 г на 0.25 м2) нами
были обнаружены преимущественно S-ценозы,
на градиенте биомассы от 20 до 100 г (субэкстре-
мальные и субблагоприятные местообитания) –
как S-, так и C-S-R-сообщества, более 100 г –
только C-S-R-ценозы (рис. 4б, в). Результатом та-
кого перекрытия ареалов является положитель-
ная корреляция между запасом надземной био-
массы сообществ и значениями (K1 – K2) (рис. 2г,
4а, табл. 2, 3).

Структура доминирования:
пространственная изменчивость

На рис. 5а и в табл. 4 показано соотношение
между средней надземной биомассой сообществ
(W) и долей площадок с доминированием наибо-
лее значимых на трансектах видов (использовали
скорректированные значения данной характери-
стики – DF '). Как следует из табл. 4, формально
статистически значимая связь между W и DF ' от-

сутствует. При этом на рис. 5а хорошо видно, что в со-
обществах со средней продукцией более 100 г/0.25 м2

значения этой характеристики высокие, а менее –
варьируют в широких пределах. Из рис. 5б–г вид-
но, что участки сообществ с низким запасом био-
массы характеризуются несколько более высоким
уровнем варьирования величин D1, (D1 – D2) и
(K1 – K2), чем ценозы с относительно высоким ее
запасом, однако статистически значимая связь
наблюдается только между W и варьированием
(K1 – K2) (табл. 4). Из табл. 4 также следует, что ве-
личина DF ' в сообществах лугов и наиболее про-
дуктивных степей (преимущественно C-S-R- и
переходные модели) статистически значимо вы-
ше, а уровень варьирования величин (D1 – D2) и
(K1 – K2) ниже, чем в сообществах других типов
(S-модель). Это может означать, что доминанты
С-стратеги лучше удерживают лидирующую по-
зицию на каждом участке однородного местооби-
тания, чем S-стратеги. А также, что дифференци-

Таблица 3. Соотношение между запасом надземной биомассы и показателями структуры доминирования в изу-
ченных растительных сообществах

Примечание. n – число пробных площадок; x – продуктивность сообществ, y – показатели структуры доминирования; № –
номер модели (модели 1–3 построены на основе всех данных, 4 – на основе данных по сообществам лугов и наиболее про-
дуктивных степей, 5 – на основе данных по другим типам сообществ).

Зависимая переменная № n Модель R2 P

D1 (=K1) 1 595 y = 0.000x + 0.567 0.000 NS
(D1 – D2) 2 595 y = 0.0005x + 0.359 0.006 NS
(K1 – K2) 3 595 y = 0.0012x + 0.032 0.055 < 0.01
(K1 – K2) 4 228 y = –0.0003x + 0.203 0.002 NS
(K1 – K2) 5 367 y = 0.0006x + 0.023 0.003 < 0.05

Таблица 4. Результаты анализа пространственной изменчивости структуры доминирования на участках (тран-
сектах) однородных местообитаний методом однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA)

Примечание. n – число трансект; W – сухая надземная биомасса (г/0.25 м2); F – фактические значения критерия Фишера (по-
лужирным выделены значения, статистически значимые на уровне Р < 0.05); модели организации: 1 – S-ценозы, 2 – преиму-
щественно C-S-R- и переходные ценозы; в качестве показателя степени варьирования значений D1(=K1), (D1 – D2) и (K1 – K2)
использовался коэффициент вариации (CV);  – доля площадок на трансекте с доминированием наиболее значимого вида
(скорректированное значение).

Параметры

W, г/0.25 м2 Модель организации

< 29 29–73.5 > 73.5
F

1 2
F

n =15 n =14 n =14 n =23 n = 20

CV/D1(=K1) 22.3 19.3 20.8 0.48 21.1 21.5 0.07

CV/(D1 – D2) 66.9 47.9 46.0 2.50 62 44.5 4.13

CV/(K1 – K2) 33.1 19.6 24.4 4.22 30.3 20.7 5.92

0.64 0.74 0.71 1.14 0.63 0.77 5.14
1'F

1'F
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ация видов по степени толерантности к среде обу-
славливает формирование менее упорядоченной
(предсказуемой) пространственной структуры
доминирования, чем по степени их конкуренто-
способности за ресурсы.

Связь между степенью доминирования
и видовым богатством

Как следует из рис. 6а и табл. 2 и 3, теснота свя-
зи между степенью доминирования (D1) и видо-
вым богатством (S) не одинакова в сообществах с
доминированием разных видов и положительно
скоррелирована с величиной их биомассы (W).
Кроме того, обратим внимание, что сообщества с
биомассой более 50 г сухого вещества на 0.25 м2

характеризуются преимущественно высокой тес-
нотой этой связи, с менее 50 г/0.25 м2 – значи-
тельным варьированием RSD. Такой характер со-
отношения между W и RSD может быть результа-
том разных процессов. Так, можно ожидать, что
чем выше продуктивность сообществ, тем 1) вы-
ше интенсивность конкуренции в целом и соот-
ветственно вероятность конкурентного исключе-
ния видов (так, по данным Саммул с соавторами,
именно 50 г/0.25 м2 является пороговым значени-

ем данного параметра, ниже которого интенсив-
ность конкуренции близка к нулю: Sammul et al.,
2006); 2) больше размер видового пула сообществ,
максимально возможное видовое богатство (Smax)
и соответственно выше потенциальная роль до-
минантов в ограничении числа видов; 3) сильнее
выражены черты С-стратегии у доминантов. В
случае важности второго и третьего механизмов
значения Smax и (K1 – K2) должны коррелировать
как с W, так и с RSD, причем связь между ними и
RSD должна быть более тесной, чем между W и RSD.
Ситуация, когда, напротив, более тесной являет-
ся связь между W и RSD, может свидетельствовать
в пользу важности первого механизма.

Из табл. 2 видно, что между средней надзем-
ной биомассой (W) и максимальным видовым бо-
гатством (Smax) растительных сообществ наблю-
дается линейная положительная статистически
значимая связь. Из рис. 6б и табл. 2 следует, что
между Smax и RSD имеется статистически значимая
криволинейная монотонно убывающая связь, ко-
торая, однако, является менее тесной, чем между
W и RSD (в первом случае  = 0.328, во втором

 = 0.448). После логарифмирования значений
Smax мы повторно проверили наличие в ней нели-

2
adjR

2
adjR

Рис. 5. Соотношение между средними значениями надземной биомассы (W) и показателями степени варьирования
структуры доминирования для участков сообществ, заложенных в виде трансект в пределах однородных местообита-
ний. Показатели, характеризующие структуру доминирования сообществ: а – D1(=K1); б – (D1 – D2); в – (K1 – K2); г –
скорректированное значение DF ' (доля площадок на трансекте с доминированием наиболее значимого вида). В качестве
показателя степени варьирования значений D1(=K1), (D1 – D2) и (K1 – K2) использовался коэффициент вариации (CV).
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нейной составляющей путем включения в линей-
ное уравнение регрессии квадратичного компо-
нента, однако он оказался статистически незна-
чимым. Частный коэффициент корреляции между
lnW и RSD (т.е. при постоянных значениях Smax) яв-
ляется статистически значимым (r = −0.508, n = 23,
P < 0.05), а между lnSmax и RSD (при постоянных
значениях W) – не значимым (r = −0.280, n = 23).

Как было показано выше, между средней био-
массой (W) и величиной (K1 – K2) наблюдается
линейная положительная статистически значи-
мая связь (рис. 2г, табл. 2). Из рис. 6в и табл. 2 сле-
дует, что между (K1 – K2) и RSD наблюдается стати-
стически значимая криволинейная монотонно
убывающая связь, которая при этом является бо-
лее тесной, чем между W и RSD (в первом случае

 = 0.522, во втором  = 0.448). Частный ко-
эффициент корреляции между ln(K1 – K2) и RSD
(при постоянных значениях W) является стати-
стически значимым (r = −0.492, n = 23, P < 0.05) и
более высоким, чем между lnW и RSD (при постоян-
ных значениях разницы между K1 и K2): r = −0.366,
n = 23, P < 0.1.

Таким образом, мы не обнаружили значитель-
ного вклада Smax в объяснение вариации RSD, неза-
висимого от вклада W. Однако влияние (K1 – K2)
на RSD можно рассматривать как существенное и
в определенной степени не зависимое от W. Это
может означать, что связь между W и RSD опреде-
ляется как общей интенсивностью межвидовых
взаимодействий, так и степенью выраженности
черт С-стратегии у доминирующих видов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, считается, что растительные сообщества
суровых и благоприятных местообитаний орга-
низованы разным способом. Первые – преиму-
щественно абиотической средой и случайными
процессами (S-модель организации), вторые –
преимущественно конкуренцией (C-S-R-модель).
Можно ожидать, что структурирующие возможно-
сти этих факторов не одинаковы и это каким-то
образом проявляется в структуре ценозов и харак-
тере функциональных связей. Целью нашего ис-
следования было проверить это предположение
на примере структуры доминирования и характе-
ра ее связи с видовым богатством. При этом ак-
цент был сделан на выявлении преобладающих
(усредненных) тенденций в растительном покро-
ве, для чего были изучены травяные сообщества
широкого спектра местообитаний. В качестве
критерия степени благоприятности (суровости)
среды использовали надземную биомассу траво-
стоя в период его максимального развития. Отно-
сительное участие видов в травостое оценивали
как отношение их биомассы к общей биомассе
травостоя на площадке (D) или к биомассе траво-
стоя, оставшейся после удаления из нее биомассы
видов более высокого ранга (K). Под структурой
доминирования понимали относительное уча-
стие в травостое вида первого ранга (степень до-
минирования), а также соотношение значений D
и K для двух-трех видов с наибольшим участием в
травостое.

Полученные нами результаты можно свести к
следующему:

1. Если структуру доминирования оценивать
на основе величины D, то она варьирует в широ-
ких пределах и почти не связана с продуктивно-
стью местообитаний. Более определенным явля-
ется варьирование соотношения между значени-
ями величины K для видов первого и второго

2
adjR 2

adjR

Рис. 6. Соотношения между средними значениями
параметров W, Smax и (K1 – K2) в сообществах с доми-
нированием определенного вида и теснотой связей в
них между степенью доминирования и видовым бо-
гатством (оценивалась на основе коэффициента кор-
реляции рангов Спирмена, RSD). а – между W и RSD;
б – Smax и RSD; в – (K1 – K2) и RSD.
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рангов. В C-S-R-ценозах, независимо от запаса их
биомассы, значения K1 в среднем существенно
выше, чем K2; в S-ценозах независимо от их био-
массы – они в среднем примерно одинаковы.

2. Сделано предположение, что величину (K1 – K2)
можно рассматривать в качестве ценотического пока-
зателя выраженности у доминантов черт С-стратегии,
а значит, и в качестве критерия при определении
модели организации растительных сообществ.
Использование данного подхода позволило уточ-
нить ареалы S- и C-S-R-ценозов на градиенте
продуктивности местообитаний и сделать вывод,
что они существенно перекрываются.

3. Сообщества суровых местообитаний (пре-
имущественно S-модель) характеризуются более
высокой пространственной изменчивостью струк-
туры доминирования, чем благоприятных (пре-
имущественно C-S-R- и переходные модели).

4. Сообщества C-S-R-модели организации ха-
рактеризуются более тесной связью между степе-
нью доминирования и видовым богатством, чем
S-ценозы. Наши результаты позволяют предпо-
ложить, что это связано с разной интенсивностью
межвидовой конкуренцией и жизненной страте-
гией доминирующих видов.

Таким образом, результаты показали, что осо-
бенности организации растительных сообществ
суровых и благоприятных местообитаний прояв-
ляются в ряде аспектов структуры доминирования
и характере ее связи с видовым богатством. При
этом, если в качестве критерия высокой организо-
ванности ценозов рассматривать наличие устой-
чивых отношений между их элементами, а также
их низкую вариабельность в относительно стабиль-
ных условиях среды (Василевич, 1983; Azovsky,
2009; Бурковский, Мазей, 2016), то сообщества бла-
гоприятных местообитаний можно считать более
организованными, чем суровых.

Авторы благодарны В.Г. Онипченко за ценные
замечания по работе. В статье приведены резуль-
таты исследований, выполненных при финансо-
вой поддержке Российского фонда фундамен-
тальных исследований (грант № 16-04-00228).
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Plant communities of harsh and favorable environments: Peculiarities
of the organization, dominant structure and its relation to species richness

V. V. Akatova, *, T. V. Akatovab, S. G. Chefranova

aMaikop State Technological University
 385000 Maikop, Pervomaiskaya, 191, Russia
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It is believed that plant communities of harsh and favorable habitats are organized in different ways. The first –
mainly by abiotic environment and random processes (S-model organization), the latter – mainly by compe-
tition (C-S-R-model). It can be expected that the characteristics of the organization have an impact on the
structure of the dominance of plant communities and its relationship to species richness. The aim of our study
was to test this assumption with the example of herbaceous plant communities of relatively stable habitats of
several regions and high-altitude belts of the Western Caucasus (alpine snowbeds, heaths and meadows, sub-
alpine meadows and marshes, low-grass meadows, grassy tiers of forests, steppes). As a criterion of the degree
of severity of the environment, the aboveground biomass of communities at the time of its maximum devel-
opment was used. The relative participation of species was estimated as the ratio of their biomass to the total
aboveground biomass on the site (D) or to the biomass of the community remaining after removal of the bio-
mass of higher rank species (K) from it. Under the structure of dominance, relative participation in commu-
nity of the first rank species (degree of dominance) was understood, as well as the ratio of the values of D and
K for two or three species with the largest participation in aboveground community biomass. The following
results were obtained: 1. If the dominance structure is estimated on the basis of the D, then it varies widely
and is almost unrelated to the production of the habitats (environmental conditions). 2. In C-S-R-commu-
nities K values for species of first rank (K1) are on average higher than for less significant species (K2 and K3),
in S-communities they are on average approximately the same. Moreover, if we consider C-S-R- and S-com-
munities separately, then (K1 – K2) values are not related to the aboveground biomass of communities. The
assumption is made that (K1 – K2) value can be considered as index of the degree of expression in the domi-
nants of the C-strategy features. 3. The spatial variability of the parameters of the dominance structure is
higher in areas of harsh habitats than in favorable. 4. C-S-R-communities are characterized by a closer rela-
tionship between degree of dominance and species richness than S-communities. Our results suggest that this
is due to both more intensive interspecies competition in C-S-R-communities and to the C-strategy of dom-
inant species.
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