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ВВЕДЕНИЕ

Доминирующие виды оказывают значитель-
ное влияние на среду обитания, формирование 
продукции, видового богатства и консортивных 
связей в сообществах. Глобальные изменения 
среды, в том числе накопление в атмосфере уг-
лекислого газа, эвтрофирование местообитаний, 
потепление климата могут оказаться благопри-
ятными для некоторых видов, которые достиг-
нув высокого уровня доминирования в ценозах, 
будут способствовать снижению их видового 
богатства (Chase, 2005). Смена аборигенных до-
минантов на иноземные также может иметь для 
экосистем самые серьезные последствия (Parker 
et al., 1999; Неронов, Лущекина, 2001; Byers et 
al., 2002; Reinhart et al., 2005; Chase, 2005; Акатов 
и др., 2012). С другой стороны, снижение числа 
видов в сообществах в результате их загрязнения, 
нарушений или фрагментации может привести 
к широкому распространению компенсацион-
ных процессов, в том числе увеличению обилия 
доминантов, что в свою очередь может сыграть 
важную роль в стабилизации функциональных 
параметров экосистем (Букварева, Алещенко, 
2005; Морозов, 2009; Gonzalez, Loreau, 2009). 

Несмотря на важность проблемы, представле-
ния о природе доминантов и причинах разного их 
участия в формировании конкретных сообществ 
остаются противоречивыми. Так, часто выска-
зывается мнение, что степень доминирования в 
сообществах определяется сочетанием многих 
факторов, в том числе эколого-биологическими 
особенностями наиболее многочисленного вида, 
конкурентными способностями сопутствующих 
видов и случайными обстоятельствами (Долу-
ханов, 1957; Баканов, 1987; Василевич, 1991; 
Миркин, Наумова, 1998; Koike, 2001; Pitman et 
al., 2001; Burnham, 2002; Macia, Svenning, 2005; 
Anbarashan, Parthasarathy, 2013 и др.). По мнению 
В.И. Василевича (1991), уровень доминирования 
в растительных сообществах может также опре-
деляться общим числом видов, произрастающих 
в тех или иных условиях. Чем благоприятнее 
условия среды и выше видовое богатство сооб-
ществ, тем большее число видов способно дости-
гать высокого обилия (то есть стать доминанта-
ми) и ниже уровень доминирования каждого из 
них на конкретных участках. Позже, основываясь 
на анализе структуры сообществ экстремальных 
местообитаний (преимущественно зооценозов), 
Ю.И. Чернов (2005) делает аналогичное пред-
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положение: малое число видов создает условия 
для резкого численного преобладания наиболее 
“сильных” из них. На узкий круг потенциальных 
доминантов и высокие значения индекса Бергера–
Паркера (0.7–0.9) в маловидовых таксоценозах 
коллембол, сформированных в крайних условиях 
существования, обращает внимание Н.А. Кузне-
цова (2009). По мнению этих авторов, высокий 
уровень доминирования в маловидовых сооб-
ществах можно рассматривать как одну из форм 
компенсационных процессов. 

Существует также предположение, что уровень 
доминирования в сообществах является проявле-
нием их эмергентности в разных условиях среды 
(Able, Noon, 1976; Brown et al., 2001; Sugihara et 
al., 2003; Raybaud et al., 2009; Букварева, Алещен-
ко, 2012). Аргументом в его поддержку являются 
результаты долговременных наблюдений за со-
обществами разных систематических групп, ко-
торые показывают относительную стабильность 
структуры распределения численности видов во 
времени, в то время как их видовой состав и ран-
ги конкретных видов могут значительно менять-
ся (Баканов, 1987; Brown et al., 2001; Nally, 2007; 
Левич, 2007). 

Гипотеза видового богатства, с одной стороны, 
и гипотезы эмергентности сообществ и биоэколо-
гических особенностей доминирующих видов, с 
другой, в определенной степени являются альтер-
нативными, поскольку в соответствии с первой 
из них, видовое богатство сообществ определя-
ет относительное обилие доминирующих видов 
(чем выше видовое богатство, тем ниже уровень 
доминирования), а со второй и третьей, наобо-
рот – среда или биологические особенности наи-
более сильных конкурентов определяют уровень 
доминирования в сообществах и, опосредованно, 
их видовое богатство (Акатов, Перевозов, 2011). 

В последние годы наблюдается рост интереса 
экологов к механизмам формирования биологи-
ческих сообществ (Гиляров, 2010). Однако объ-
ектом исследований чаще становятся ценозы со 
значительным видовым богатством (Pitman et 
al., 2001; Hubbell, 2005; Jabot et al., 2008; Jabot, 
Chave, 2009; 2011 и др.). По мнению Макгилла 
с соавт., эта тенденция не является правильной, 
поскольку знания об организации многовидовых 
сообществ нельзя автоматически переносить на 
простые. Последние к тому же занимают значи-
тельную часть поверхности суши и имеют важ-
ное экономическое значение (McGill et al., 2007). 
В настоящей публикации предпринята попытка 
рассмотреть факторы и механизмы, определяю-
щие структуру доминирования в древостоях лес-

ных фитоценозов Западного Кавказа, которые, 
хотя и характеризуются наиболее значительным 
в России варьированием видового богатства, но 
в среднем состоят из относительно небольшого 
числа видов. 

МАТЕРИАЛЫ  И  МЕТОДЫ

Объектом исследований выбраны древостои 
лесов, расположенные в бассейнах рек Западного 
Кавказа (Малая и Большая Лаба, Белая, Наужа, 
Шахе, Сочи, Хоста и Мзымта), на высоте 80–
2050 м н. у. м. Сбор фактического материала осу-
ществлялся в период 2000–2012 гг., в значитель-
ной мере в пределах особо охраняемых природных 
территорий различного статуса (Кавказский био-
сферный заповедник, Сочинский национальный 
парк, природный парк “Большой Тхач”, Май-
копский ботанический заказник). Для описания 
древостоев лесных фитоценозов были выбраны 
их однородные участки площадью около одного 
гектара, 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 определена 
численность и произведена регистрация видов де-
ревьев с диаметром ствола более 6 см. на высоте 
груди. Описания были выполнены в лесных сооб-
ществах, наиболее распространенных в регионе: 
в субальпийском березовом и буковом криволесье 
(доминирующие виды – Betula litwinowii Doluch. 
и Fagus orientalis Lipsky); в верхнегорных и сред-
негорных буково-пихтовых лесах (доминирующие 
и содоминирующие виды – Abies nordmanniana 
(Steven) Spach и Fagus orientalis); в нижнегорных 
лесах с доминированием и содоминированием 
Fagus orientalis, Quercus robur L. и Q. petraea L. 
ex Liebl.; во вторичных лесах с доминированием 
Carpinus betulus L.; в прирусловых лесах (поймы 
и нижние террасы рек) с доминированием Alnus 
glutinosa (L.) Gaertner, A. incana (L.) Moench, 
Acer campestre L., Salix alba L., Populus alba L. 
и P. nigra L. Одно описание было выполнено на 
участке лесного фитоценоза с доминированием 
Taxus baсcata L. Состав и структура этих сооб-
ществ описаны в работах Грудзинской (1953); 
Орлова (1951, 1953), Долуханова (1957), Коваля 
(1980), Бебии (2002), Французова (2006) и др. Об-
щее число выбранных и описанных лесных фи-
тоценозов составило 106 участков. Чтобы умень-
шить влияние варьирования размера деревьев на 
результаты исследования, в настоящей работе не 
анализировались данные по сообществам со зна-
чительным участием видов, характеризующихся 
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в среднем существенно меньшими размерами 
(сообщества широколиственных лесов колхид-
ского типа с Buxus colchica Pojark и субсредизем-
номорских лесов с Carpinus orientalis Miller).

На основе собранного фактического мате-
риала были определены значения следующих 
показателей: Р – общее число видов деревьев, 
зафиксированных на лесных участках опреде-
ленных формаций (в видовом пуле) – ценотиче-
ский подход к определению размера видового 
фонда (Zobel et al., 1998); N – общее число де-
ревьев с диаметром ствола более 6 см на высоте 
груди на пробных участках (3000 м2); N1 – чис-
ло деревьев доминирующего вида; N2, N3 ….. 
Nn  – число деревьев сопутствующих видов;
D1 = N1/N – уровень доминирования (относи-
тельное обилие) наиболее конкурентоспособного 
вида; D2 = N2/N, D3,  Di; S – число видов деревьев 
на участках 3000 м2. Для определения характера 
и силы связи между анализируемыми парамет-
рами были использованы методы корреляцион-
но-регрессионного анализа (Лакин, 1980). Рас-
четы проводились с использованием программ 
Microsoft Excel 2003. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ

Общая характеристика сообществ

Сообщества деревьев Западного Кавказа ха-
рактеризуются существенным варьированием 
плотности древостоя, уровня доминирования и 
видового богатства. Так, на площадках 3000 м2 
среднее для изученных древостоев число стволов 
с диаметром более 6 см на высоте груди варьирует 
от 153 (среднегорный буковый лес) до 279 (суб-
альпийское криволесье). Наиболее значительным 
размером видового пула (Р) характеризуются 
древостои нижнегорных лесов с доминировани-
ем Quercus robur, Carpinus betulus и Alnus incana 
(20–21 вид), средним – нижнегорных лесов с пре-
обладанием Quercus petraea, Fagus orientalis и 
Alnus glutinosa (17–19 видов), наиболее низким – 
верхнегорных и субальпийских лесов с домини-
рованием Fagus orientalis, Abies nordmanniana и 
Betula litwinowii (5–6 видов). Среднее для типов 
сообществ число видов на 3000 м2 варьирует от 
3.4 до 9.3, на конкретных участках – от 2 до 15 ви-
дов. Средний для типов сообществ уровень доми-
нирования наиболее конкурентоспособного вида 
на участках (D1) варьирует от 0.44 до 0.85, на кон-
кретных участках – от 0.19 до 0.97. Относительно 
высокими значениями этого показателя характе-
ризуются древостои субальпийских и верхнегор-
ных лесов (0.77–0.85), относительно низкими – 

нижнегорных лесов с доминированием Quercus 
robur и Carpinus betulus (0.44). Наиболее низкий 
уровень доминирования был зафиксирован в при-
русловых лесах с преобладанием Acer campestre 
(0.19), Populus alba (0.23) и Taxus baсcata (0.24).

Факторы варьирования уровня доминирования

Рассмотрим по порядку вероятные причины 
варьирования относительного обилия доминан-
тов на участках сообществ.

Видовое богатство. Из соотношения между 
видовым богатством (S) и относительным оби-
лием доминирующего вида (D1) в древостоях 
лесных фитоценозов Западного Кавказа (рис. 1) 
следует, что между данными параметрами имеет-
ся значительная корреляционная связь (n = 105; 
r = –0.676; р < 0.001). Однако, как было показа-
но выше, это не может служить доказательством 
влияния S на D1 поскольку остается неясным, ка-
кой из параметров является независимым. 

Для лучшего понимания характера связи меж-
ду S и D1 для каждого из 106 участков леса были 
смоделированы по два варианта структуры обилия 
видов, предполагающих разную роль параметра S 
в ее формировании. 

В основу первого варианта была положена мо-
дель Макартура:

 Ni =N/S ∑ 1/(S – i + 1), (1)

где i – ранг вида в последовательности от наи-
менее значимого к наиболее значимому виду, 
S – число видов, N – общее число особей, Ni – 
число особей вида i-го ранга. Знак суммы означа-
ет суммирование значений 1/(S – i + 1) для всех 
видов от ранга 1 до ранга i (Уиттекер, 1980). В 
соответствии с этой моделью, доля особей каж-
дого из видов от общего числа особей, а соот-
ветственно, и доля используемых ими ресурсов, 

Рис. 1. Соотношение между видовым богатством (S) и 
уровнем доминирования (D1) в древостоях лесов Западного 
Кавказа.
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Таблица 1. Характеристика древостоев лесных фитоценозов

Доминирующие виды 
и сильные конкуренты Высота н.у.м., м n P N S D1 

Betula litwinowii
Acer trautvetteri

1850–2200 5 6 278.4
(206–340)

4.0
(3–6)

0.85
(0.63–0.96)

Abies nordmanniana 
Fagus orientalis

1500–2000 4 5 170.0
(135–203)

3.5
(2–5)

0.79
(0.59–0.92)

Fagus orientalis 
Abies nordmanniana

1500–1800 7 5 224.1
(152–380)

3.4
(2–5)

0.77
(0.59–0.92)

Abies nordmanniana 
Fagus orientalis

700–1500 6 11 177.7
(109–301)

6.3
(5–8)

0.73
(0.60–0.85)

Fagus orientalis 
Abies nordmanniana,

Carpinus betulus

650–1400 9 13 152.6
(87–222)

5.0
(2–7)

0.64
(0.53–0.97)

Fagus orientalis 
Castanea sativa,
Acer campestre,

Carpinus betulus,
Quercus petraea

(80–600) 5 18 165.4
(134–225)

6.2
(5–7)

0.70
(0.62–0.84)

Carpinus betulus 
Quercus petraea, 
Fagus orientalis, 
Castanea sativa,
Acer campestre

450–1000 11 21 175.4
(80-257)

8.5
(5–13)

0.52
(0.39–0.75)

Quercus petraea 
Carpinus betulus, 

Fagus orientalis

300–750 8 17 210.0
(131–312)

7.8
(4–13)

0.62
(0.30–0.96)

Carpinus betulus 
Quercus robur, 

Acer campestre,
Fraxinus exсelsior  

200–300 14 20 223.8
(154-270)

8.5
(5–13)

0.44
(0.35–0.55)

Quercus robur 
Carpinus betulus,

 Fraxinus excelsior

200–350 11 20 239.2
(165–286)

9.2
(6–13)

0.44
(0.31–0.59)

Taxus baccata 
Fagus orientalis,

Carpinus betulus,
Fraxinus exсelsior

210 1 – 186.0 13.0 0.24

Alnus glutinosa 
Carpinus betulus,

Acer campestre

200–350 6 19 182.2
(144–251)

9.3
(7–11)

0.61
(0.49–0.83)

Alnus incana 
Alnus glutinosa,

Carpinus betulus, 
Acer campestre, 

Salix alba,
Populus alba,

Robinia pseudoacacia

200–350 9 21 230.1
(163-303)

7.6
(5–11)

0.63
(0.34–0.95)

Прирусловые леса в целом
Alnus glutinosa,

А.incana, 
Carpinus betulus,

Acer campestre,
Salix alba, 

Populus alba Р. nigra, 
Taxus baccata и др.

Поймы и ниж-
ние террасы рек

25 31 207.7
(88–360)

8.6
(3–15)

0.55
(0.19–0.95)

Примечание. n – число участков; P – число видов деревьев в видовом пуле сообществ; N – средние (в скобках – предельные) 
значения стволов деревьев с диаметром более 6 см на высоте груди на участках 3000 м2; S – число видов деревьев на участках 
3000 м2; D1 – уровень доминирования наиболее конкурентоспособного вида. 
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может быть представлена отрезками прямой, 
разделенной случайно расположенными точ-
ками. Она предполагает, что структура относи-
тельного обилия видов формируется в результате 
случайных процессов и определяется единствен-
ным параметром – S (Мэгарран, 1992; Шитиков 
и др., 2011). В соответствии с этой моделью, 
снижение видового богатства сообществ долж-
но вести к перераспределению ресурсов между 
оставшимися видами случайным образом и ро-
сту их численности. Поэтому данный механизм 
вполне соответствует представлению о компен-
сационных процессах и существенном влиянии 
видового богатства на численность видов, в том 
числе доминирующих. При моделировании це-
нозов в соответствии с этим вариантом, в качест-
ве исходных мы использовали данные по числу 
видов (S) и общему числу особей (N) на участ-
ках. На их основе, используя формулу (1), были 
определены ожидаемые значения численности 
доминирующего и сопутствующих видов деревь-
ев (N1, N2, ... Nn) и их относительная численность 
(D1, D2, ... Dn) на участках. 

В основу второго варианта была положена 
модель геометрического распределения видов 
Мотомуры: 

 Ni = N1 (1 – K)i-1, (2)

где i – ранг вида (чем ниже численность, тем 
выше ранг); K = N1/N, а (1 – К) = Ni-1/Ni; N1 – 
число особей 1-го, самого многочисленного вида; 
N – общее число особей (по: Уиттекер, 1980; 
Мэггаран, 1992). Она предполагает, что на участ-
ках сообществ каждый вид в порядке снижения 
численности (увеличения ранга) использует по-
стоянную K-ую часть ресурсов сообщества, не 
использованных более сильными конкурентами. 
В соответствии с этой моделью, по мере ухуд-
шения условий среды виды всех рангов должны 
последовательно (от ранга к рангу) использовать 
большую, чем ранее, долю оставшихся ресурсов 
(K), следствием чего является сокращение числа 
видов в ценозах. Поэтому соответствие фактиче-
ских данных этой модели может свидетельство-
вать о значительном влиянии уровня доминиро-
вания в сообществах на их видовое богатство. 
При моделировании фитоценозов, в соответствии 
с этим вариантом, в качестве исходных данных 
мы использовали фактические значения N и N1/N. 
На их основе путем построения геометрической 
прогрессии были определены ожидаемые значе-
ния видового богатства (S), численность сопут-
ствующих видов деревьев (N2, N3 ….. Nn) и их от-
носительное обилие (D2, D3, …  Dn) на участках.  
При этом ожидаемые значения S соответствовали 

числу видов в модельном сообществе с числом 
особей ≥ 1. 

Соотношения между видовым богатством, 
относительным обилием доминирующего вида 
(D1) и наиболее обильных сопутствующих видов 
(D2 – D4) были получены путем аппроксимации 
результатов численных экспериментов полино-
миальной (2-й и 3-й степени) функцией. Решение 
ограничить анализ только четырьмя наиболее 
значимыми видами связано с распространенным 
мнением о разных механизмах сосуществования 
в сообществах фоновых и малочисленных видов. 
Предполагается, что соотношение численности 
первых определяется конкуренцией за ресурсы и 
пространство, а вторых – случайными процесса-
ми (Loreau, 1992; Булгаков и др., 2003; Шитиков 
и др. 2011; Миркин, Наумова, 2012). При этом 
следует отметить, что доля общей численности 
видов первых четырех рангов от общего числа 
особей на описанных участках древостоев соста-
вила в среднем 93% (от 62 до 100%).

Результаты численных экспериментов показы-
вают, что в модельных сообществах первого типа 
снижение S сопровождается ростом значений D1, 
стабильностью D2 и стабильностью с последую-
щим снижением значений D3 и D4. (при S < 5 и 7 
видов, соответственно) (рис. 2, а). В модельных 
сообществах второго типа снижение числа видов 
в ценозах сопровождается ростом относительного 

Рис. 2. Ожидаемые соотношения между видовым богат-
ством (S) древостоев и относительной численностью видов 
первых четырех рангов (D1–D4) в соответствии с моделя-
ми Макартура (а) и Мотомуры (б). Здесь и на рис. 3–5: 
∆ – D1 ;▲ – D2; ○ – D3; ● – D4.
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обилия видов первого ранга; сначала стабильно-
стью (до S = 8 видам), а затем снижением относи-
тельного обилия видов второго ранга и снижени-
ем значений этой характеристики у видов более 
низких рангов (Рис. 2, б). При этом уровень до-
минирования в маловидовых сообществах второ-
го типа, по сравнению с сообществами первого, 
существенно выше. 

Визуальное сопоставление фактических соот-
ношений между значениями D1 – D4 с модель-
ными показывает, что они лучше соответствуют 
модели Мотомуры, чем Макартура (Рис. 2, 3). 
Количественно, это соответствие оценивалось 
методом наименьших квадратов (Смуров и др., 
2002). Результаты расчетов показывают, что 
сумма квадратов отклонений фактических значе-

ний Di от, соответствующих модели Мотомуры, 
существенно меньше, чем Макартура (Табл. 2). 
Это подтверждает вывод, сделанный на основе 
визуального анализа.

Таким образом, соотношение между видовым 
богатством и уровнем доминирования в древосто-
ях лесов Западного Кавказа лучше описывается 
моделью, которая предполагает влияние уровня 
доминирования на видовое богатство, а не на-
оборот. Соответственно, мы не нашли подтвер-
ждения, что видовое богатство оказывает прямое 
влияние на структуру доминирования описанных 
сообществ. 

Число потенциальных доминантов. Влияние 
видового богатства на уровень доминирования 
может быть косвенным – через число видов в 
видовых пулах сообществ, способных достигать 
высокой численности (Долуханов, 1957; Василе-
вич, 1991). По мнению В.И. Василевича, данный 
механизм более характерен для сообществ со 
значительным видовым богатством, например, 
для древесного яруса дождевых тропических 
лесов, но нельзя исключить его проявление и в 
некоторых умеренных широколиственных лесах 
(Василевич, 1991).

С целью проверки этого предположения мы 
оценили уровень связи между размером видового 
пула сообществ определенных типов (P), числом 
наиболее конкурентоспособных видов деревьев в 
них (Sd) и средней относительной численностью 
доминирующих видов (D1). К наиболее конку-
рентоспособным в пределах определенного типа 
сообществ были отнесены виды, которые хотя 
бы на одном из участков ценозов данного типа 

Рис. 3. Фактические и ожидаемые соотношения между ви-
довым богатством (S) древостоев и относительной числен-
ностью видов первых четырех рангов (D1–D4). Здесь и на 
рис. 4–5: сплошные линии регрессии построены на основе 
фактических данных, пунктирные – ожидаемые в соответ-
ствии с моделью Мотомуры.

Таблица 2. Ожидаемое и фактическое соотношение между видовым богатством (x) и относительной численно-
стью видов деревьев первых четырех рангов (y) 

y Тип модели Уравнение R2 ∑(yi-yim)2

D1 Макартура
Мотомуры
Эмпирическая

y = –0.0005x3 + 0.0157x2 – 0.1809x + 1.0319
y = –0.0002x3 + 0.0081x2– 0.1509x + 1.2850
y = 0.0013x2– 0.0592x + 0.9433

0.997
0.967
0.393

6.096
2.454

–
D2 Макартура

Мотомуры
Эмпирическая

y = 0.0002x3 + 0.004x2 – 0.0175x + 0.2478
y = 0.0004x3 + 0.0144x2 – 0.1485x – 0.2385
y = –0.0023x2 + 0.0401x + 0.0579

0.976
0.938
0.075

1.482
1.253

–
D3 Макартура

Мотомуры
Эмпирическая

y = 0.0036x3 + 0.0468x2– 0.2564x – 0.3392
y = –0.0018x2 + 0.0437x – 0.1099
y = –0.0012x2 + 0.0253x – 0.0241

0.966
0.965
0.153

0.658
0.345

–
D4 Макартура

Мотомуры
Эмпирическая

y = 0.0003x3 – 0.0083x2 + 0.0837x – 0.1591
y = –0.0005x2 – 0.0202x – 0.0676
y = –0.0001x3 + 0.0025x2 – 0.0125x + 0.0456

0.943
0.953
0.218

0.628
0.104

–

Примечание. ∑(yi – yim)2 – сумма квадратов отклонений фактических значений Di(yi) от рассчитанных на основе моделей 
Макартура и Мотомуры (yim).



УСПЕХИ  СОВРЕМЕННОЙ  БИОЛОГИИ    том 134    № 3    2014

 СТРУКТУРА  ДОМИНИРОВАНИЯ  В  ДРЕВОСТОЯХ  ЛЕСОВ  ЗАПАДНОГО  КАВКАЗА 263

достигали относительно высокой численности 
(не менее 10% от общего числа особей на участ-
ке) и при этом хотя бы на каком-то участке в пре-
делах Западного Кавказа доминировали (табл. 1). 
Наибольшее число сильных конкурентов нахо-
дится в прирусловых лесах с доминированием 
Alnus incana (7); 4-5 таких видов присутствуют в 
нижнегорных буковых и грабовых лесах; по 3 – 
в среднегорных букняках, а также в лесах с до-
минированием дубов и ольхи черной; по 2 – пре-
имущественно в верхнегорных и субальпийских 
лесах. Расчеты показали, что между значениями 
P и Sd имеется статистически значимая положи-
тельная корреляция (n = 12, r = 0.741, R2 = 0.550, 
P < 0.05), а между Sd и D1 – отрицательная, но 
статистически не значимая (n = 12, r = –0.426, 
R2 = 0.181). По крайней мере, объем выборки 
(число типов сообществ) оказался недостаточ-
ным, чтобы во втором случае отбросить нулевую 
гипотезу даже при Р < 0.1. Таким образом, мы 
не можем полностью исключить влияние числа 
потенциальных доминантов на относительную 
численность видов первого ранга, но и не обна-
ружили доказательств в пользу предположения о 
значительной роли этого фактора. 

Условия среды. Как и в любой горной системе, 
на Западном Кавказе наиболее сильно условия 
среды меняются с высотой над уровнем моря. 
Поэтому представляло интерес рассмотреть, как 
изменяются значения D1–D4 на высотном гради-
енте (рис. 4; табл. 3). Результаты такого анали-
за позволили сделать следующие заключения: 
1) с увеличением высоты над уровнем моря от-
носительная численность доминирующих видов 
(D1) в среднем растет; 2) относительная числен-
ность видов более низких рангов (D2–D4), напро-
тив, падает; 3) характер связи между высотой и 
значениями этих показателей хорошо соответ-
ствует рассчитанным на основе геометрической 
модели. Таким образом, высотные изменения 
уровня доминирования в древостоях лесов Запад-
ного Кавказа в значительной мере являются отра-

жением изменения структуры численности видов 
в целом. В связи с этим следует отметить, что и 
ранее (Whittaker, 1965; McGill et al., 2007) указы-
валось на хорошее соответствие структуры доми-
нирования в древостоях умеренных и бореальных 
лесов геометрическому распределению, как и на 
рост степени неравномерности в распределении 
особей между видами организмов на высотном 
градиенте.

Биологические особенности доминантов. Из-
вестно, что виды любых организмов, отличаются 
друг от друга по конкурентоспособности. Для 
разных видов деревьев такое различие может су-
щественно влиять на уровень их доминирования 
в древостоях лесных фитоценозов (Долуханов, 
1957; Василевич, 1991; Pitman et al., 2001; Koike, 
2001; Svenning et al., 2004; Евстигнеев, 2010; 
Миркин, Наумова, 2012; Акатов и др., 2012 и др.). 
Для оценки роли биологических особенностей 
господствующих видов в определении уровня их 
доминирования (D1) в лесах Западного Кавказа, 
сопоставляли значения параметра D1 разных ви-
дов в сообществах, расположенных примерно в 
одном и том же высотном диапазоне и на сход-
ных местообитаниях (табл. 1). Различие в уровне 
доминирования в сравниваемых сообществах не-

Рис. 4. Фактические и ожидаемые соотношения между 
высотой над уровнем моря и относительной численностью 
видов первых четырех рангов (D1 – D4).

Таблица 3. Ожидаемое и фактическое соотношение между высотой над уровнем моря (x) и относительной 
численностью видов деревьев первых четырех рангов (y)

y Тип модели Уравнение R2 r*

D1 Эмпирическая y = 0.0002x + 0.4409 0.417   0.646
D2 Эмпирическая

Мотомуры
y = –0.0000x + 0.2738
y = –0.0000x + 0.2470

0.124
0.284

–0.352
–0.533

D3 Эмпирическая
Мотомуры

y = –0.0000x + 0.1160
y = –0.0000x + 0.1331

0.179
0.425

–0.423
–0.652

D4 Эмпирическая
Мотомуры

y = –0.0000x + 0.0627
y = –0.0000x + 0.0734

0.180
0.396

–0.424
–0.629

Примечание. * – все значения коэффициента корреляции (r) статистически значимы (Р < 0.001 ), n = 91.
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высокое. В частности, в верхнегорных лесах уро-
вень доминирования Abies nordmanniana и Fagus 
orientalis в среднем равен, соответственно, 0.79 и 
0.77; в среднегорных лесах с доминированием тех 
же видов – 0.73 и 0.64; в нижнегорных сообщест-
вах с доминированием Quercus robur и Carpinus 
betulus – 0.44; в пойменных лесах с доминиро-
ванием Alnus incana и A. glutinosa – 0.63 и 0.61. 
Более существенными являются различия в зна-
чениях данного параметра в древостоях, располо-
женных на верхнем пределе нижнегорного пояса 
(400–600 м н. р. м.): в лесах с доминированием 
Carpinus betulus – 0.52, Quercus petraea – 0.62, 
Fagus orientalis – 0.70. Однако разный уровень 
доминирования Fagus orientalis и Quercus petraea 
может быть связан с различием в условиях среды 
на местообитаниях, где они доминируют: бук – на 
слабо освещенных и влажных участках склонов, 
дуб – на хорошо прогреваемых и сухих (Грудзин-
ская, 1953). 

Граб Carpinus betulus. обычно преобладает на 
нарушенных участках леса, где исходно доми-
нировали Quercus robur и Fagus orientalis. Как 
следует из наших данных, смена этим видом дуба 
черешчатого не привела к существенному изме-
нению уровня доминирования, а бука восточно-
го – к его снижению. Это может свидетельство-
вать о примерно равной конкурентоспособности 
Carpinus betulus и Quercus robur, но более высо-
кой – Fagus orientalis. И.А. Грудзинская (1953) 
обратила внимание, что граб и дуб черешчатый 
имеют ряд преимуществ друг перед другом. Так, 
граб характеризуется большей теневыносливо-
стью, а также способностью создавать мощную и 
плотную подстилку. С другой стороны, дуб менее 
требователен к аэрации почвы, более долговечен 
и характеризуется более быстрым ростом. Высо-
кую виолентность бука связывают с обильным 
опадом и с формированием сильного и равномер-
ного затенения кронами деревьев этого вида, что 
оказывает угнетающее действие на другие виды 
деревьев (Грудзинская, 1953; Орлов, 1953; Долу-
ханов, 1957). 

С целью исключить влияние разного положения 
ценозов на высотном градиенте при сравнении 
относительной численности доминантов, были 
выполнены следующие операции: 1) для участков 
древостоев, расположенных на склонах, опреде-
лены параметры уравнения линейной регрессии, 
описывающей соотношение между значениями 
D1 и высотой н.у.м. (табл. 3); 2) рассчитаны зна-
чения D1, предсказанные данным уравнением; 
3) вычислены отклонения фактических значений 
от предсказанных (остатки); 4) рассчитаны сред-
ние значения остатков для участков древостоев 

с доминированием определенного вида дерева. 
В результате преимущественно положительные 
отклонения уровня доминирования (остатки) 
были выявлены в сообществах с преобладанием 
Quercus petraea (в среднем 0.047), Fagus orientalis 
(0.018) и Abies nordmanniana (0.002); отрицатель-
ные – на участках березового криволесья (–0.037), 
в лесах с преобладанием Carpinus betulus (–0.072) 
и Quercus robur (–0.072). Однако в целом разни-
ца между средними для типов сообществ значе-
ниями остатков во всех случаях небольшая. При 
этом нельзя исключить предположение, что она 
может быть связана с различиями условий среды, 
не обусловленными высотой над уровнем моря. 
Например, Quercus robur (–0.072) доминирует на 
местообитаниях с достаточным или даже избы-
точным увлажнением, Q. petraea (0.047) –  с не-
достаточным увлажнением (Грудзинская, 1953).

Конкурентное равновесие и другие факторы. 
Несмотря на хорошее в среднем соответствие 
фактических значений относительной численно-
сти видов различных рангов (D1 – D4) значениям, 
рассчитанным на основе геометрической моде-
ли, данные по конкретным участкам древостоев 
характеризуются значительным варьированием 
относительно как модельных кривых, так и эмпи-
рических линий регрессии (рис. 3, 4). Например, 
высота н.у.м. определяет только около 40% варь-
ирования значений D1. Поскольку существенного 
влияния на уровень доминирования таких факто-
ров как видовое разнообразие сообществ, число 
сильных конкурентов и биоэкологические особен-
ности доминантов обнаружить не удалось, можно 
предположить, что варьирование значений этого 
параметра в значительной мере связано с други-
ми факторами, которые можно рассматривать как 
случайные. Кроме того, удовлетворительное со-
ответствие структуры численности видов той или 
иной модели возможно лишь при достижении ими 
состояния конкурентного равновесия (Huston, 
1979; Пузаченко, 2006; Ulrich, 2008). Однако 
известно, что в большинстве случаев сообщест-
ва находятся в неравновесном состоянии из-за 
периодических нарушений (Долуханов, 1957; 
Huston, 1979; Баканов, 1987; Hart, 1990; Булгаков 
и др., 2003; Hubbell, 2005; Евстигнеев, 2010). 

Конкурентная асимметрия 
и структура доминирования

На основе полученных результатов можно 
предположить, что уровень доминирования в 
древостоях лесов Западного Кавказа не является 
изолированным событием, а в значительной сте-
пени отражает общую структуру численности ви-



УСПЕХИ  СОВРЕМЕННОЙ  БИОЛОГИИ    том 134    № 3    2014

 СТРУКТУРА  ДОМИНИРОВАНИЯ  В  ДРЕВОСТОЯХ  ЛЕСОВ  ЗАПАДНОГО  КАВКАЗА 265

дов, по крайней мере, наиболее высоких рангов. 
Эта структура регулируется условиями абиоти-
ческой среды, возможно, конкурентоспособно-
стью господствующих видов и в среднем хорошо 
соответствует геометрической модели. Каков же 
механизм ее формирования? В качестве ответа на 
данный вопрос было предложено значительное 
число объяснений, в том числе гипотезы перехва-
та ниш (Уиттекер,1980), иерархического строения 
сообществ (Kolasa, Biesiadka, 1984; Kolasa, 1989), 
линейности в потреблении видами единственного 
ресурса (Пузаченко, 2006; Левич, 2007) и другие 
(Пузаченко, Пузаченко, 1996; Ferreira, Petrere-Jr., 
2008). Однако, несмотря на значительные усилия, 
биологическая причина геометрического распре-
деления обилия видов, все еще остается мало-
понятной (Sugihara et al., 2003; Гиляров, 2010). 
На основе представленных выше результатов 
можно сделать попытку объяснить данное явле-
ние следующим образом: 

1. Виды обладают некоторыми особенностя-
ми, которые обусловливают их разную конку-
рентоспособность за ресурсы и пространство 
на конкретных участках – видовую (конкурент-
ную) асимметрию (Maurer, McGill, 2004; Chase, 
2005; McGill et al., 2007; Carnicer et al., 2008; 
Comita et al., 2010; Евстигнеев, 2010; Гиляров, 
2010 и др.). Например, у деревьев в качестве 
конкурентно значимых видовых особенностей 
(признаков) могут выступать продолжительность 
жизни, скорость роста, форма кроны и корневой 
системы, способность к вегетативному размно-
жению, теневыносливость, засухоустойчивость и 
многие другие (Долуханов, 1957; Работнов, 1983; 
Спурр, Барнес, 1984; Евстигнеев, 2010). Причем 
в различных типах сообществ и при разных усло-
виях наиболее важными могут оказаться при-
знаки разных типов адаптивных стратегий (life 
history) (Graim, 1979, 2001, по: Онипченко, 2011; 
Marquet et al., 2004).

2. Конкурентная асимметрия усиливается с 
ухудшением условий среды и/или снижением 
количества одного из лимитирующих ресурсов. 
В многовидовых ценозах благоприятных ме-
стообитаний в результате разнонаправленного 
отбора шансы на успех у видов с разными жиз-
ненными стратегиями и экологическими харак-
теристиками могут уравниваться. Поэтому в них 
действуют преимущественно нейтральные ме-
ханизмы формирования структуры численности 
видов (Hubbell, 2001, 2005; Maurer, McGill, 2004; 
Gaston, Chown, 2005; Букварева, Алещенко, 
2012). Но чем жестче условия среды, тем сильнее 
проявляются особенности видов и асимметрия в 
их взаимоотношениях, тем значительнее влия-

ние этих особенностей на исход конкуренции. В 
настоящее время представление о континууме в 
соотношении роли “нейтральных” и “нишевых” 
механизмов (то есть конкурентной симметрии 
и асимметрии) в формировании разных типов 
сообществ поддерживается многими экологами 
(Maurer, McGill, 2004; Гиляров, 2010; Миркин, 
Наумова, 2012; Букварева, Алещенко, 2012). 
На популяционном уровне аналогичные процес-
сы были отмечены Бигоном с соавт. (1989) – об-
острение внутривидовой конкуренции за ресур-
сы ведет к усилению индивидуальных различий 
между особями и к асимметрии в их отношениях 
в популяциях как растений, так и животных.

3. Чем выше конкурентоспособность вида, тем 
значительнее его участие (численность, биомас-
са) в формировании сообщества (Работнов, 1983; 
Levine, Rees, 2002; Harpole, Tilman, 2006). При-
чем конкурентные преимущества видов могут 
дополнительно усиливаться наличием в ценозах 
положительных обратных связей, то есть, когда 
высокая численность способствует еще больше-
му увеличению численности (Василевич, 1991). 

Таким образом, ухудшение  условий среды, 
способствует  усилению конкурентной асиммет-
рии и появлению положительных обратных свя-
зей, что приводит к существенному различию в 
объеме ресурсов и пространства, используемых 
видами, и, соответственно, к разной численности 
(Ni) и доли относительного участия в формиро-
вании сообществ (Di). Причем, каждый из видов 
пытается захватить большую долю ресурсов (К), 
не использованных более сильными конкурента-
ми. Это обусловливает в среднем равные значе-
ния К у видов различных рангов в сообществах 
одного типа и разные значения этого параметра 
в сообществах, сформированных в разных усло-
виях среды. Среди сопутствующих видов, ана-
логичные процессы можно ожидать и в случае 
внедрения в сообщества новых доминантов, ока-
зывающих более сильное влияние на среду обита-
ния и использующих большую долю ее ресурсов, 
чем прежние (Акатов и др., 2012).

Полидоминантные, олигодоминантные 
и монодоминантные сообщества

Полидоминантность, олигодоминантность и 
монодоминантность означают разное соотно-
шение в сообществах численности нескольких 
наиболее обильных видов. Их возникновение 
обычно объясняют на основе тех же гипотез, что 
и варьирование уровня доминирования (Долуха-
нов, 1957; Василевич, 1991; Pitman et al., 2001; 
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Чернов, 2005; Anbarashan, Parthasarathy, 2013). 
Однако, если механизм сосуществования видов, 
изложенный выше, является верным, то форми-
рование разных структур доминирования можно 
объяснить еще одним способом – изменением 
экологической значимости видовых особенностей 
и, как следствие, степени конкурентной асиммет-
рии, на градиенте “суровости” условий среды или 
объема лимитирующих ресурсов. 

В качестве иллюстрации рассмотрим характер 
соотношения между относительной численно-
стью видов первого (D1) и трех последующих 
рангов (D2 – D4) в древостоях лесов Западного 
Кавказа (рис. 5). Последние, предположительно, 
отражают структуру доминирования в равновес-
ных сообществах.

Из опубликованных данных следует, что в 
сообществах, сформированных в наиболее бла-
гоприятных условиях (отсутствие стрессовых 
факторов, достаточное количество ресурсов раз-
личных типов), конкурентные преимущества до-
минирующего вида по отношению к остальным и 
видов других рангов по отношению к видам, как 
предыдущего, так и последующих рангов выра-
жены слабо (видовая симметрия). В результате 
относительная численность видов первого ранга 
в таких сообществах является очень низкой и 
мало отличается от относительной численности 
видов более низких рангов (Hubbell, 2001, 2005; 
Maurer, McGill, 2004; Gaston, Chown, 2005). Это 
позволяет говорить либо о полидоминантности 
таких сообществ, либо об отсутствии в них выра-
женных доминантов. Наиболее ярким примером 
таких ценозов является древесный ярус много-
видовых тропических лесов. На Западном Кав-
казе и в Закавказье настоящие климатически об-
условленные полидоминантные леса отсутствуют 
(Долуханов, 1957).

В менее благоприятных условиях среды сле-
дует ожидать некоторого проявления асиммет-

рии во взаимоотношениях видов. В результате 
в сообществах с уровнем доминирования около 
0.2 непрерывность (выравненность) рангового 
распределения нарушается и выделяется группа 
из 3–4 видов, характеризующихся относительно 
высокой численностью (рис. 5). Их можно рас-
сматривать как содоминанты. Древостои с та-
кой структурой называют олигодоминантными. 
На Западном Кавказе они встречаются нечасто и 
преимущественно в теплых и влажных ущельях 
рек Черноморского бассейна. 

По мере дальнейшего ухудшения условий сре-
ды и усиления межвидовой асимметрии, число 
видов с относительно высокой численностью 
снижается и в древостоях с уровнем доминиро-
вания около 0.5 (0.4–0.6) ограничивается двумя – 
1-го и 2-го рангов. Такая структура доминиро-
вания характерна для большинства древостоев 
нижнегорного и среднегорного поясов – субдо-
минантные древостои. При этом сообщества с 
почти равной численностью видов этих рангов, 
то есть содоминантные (например, дубово-гра-
бовые, грабово-каштановые, буково-грабовые, 
буково-пихтовые и др.), которые часто упомина-
ются геоботаниками при характеристике умерен-
ных и бореальных лесов, не прогнозируются на 
основе данного сценария. По мнению Макгилла 
с соавт, их можно считать противоречащими 
модели Мотомуры (McGill et al., 2007). Однако, 
учитывая значительную амплитуду варьирования 
численности видов 2-го ранга относительно как 
модельной, так и эмпирической линий регрессий 
(рис. 5), можно предположить, что содоминант-
ность ценозов скорее всего является результатом 
их неравновесности. 

В равновесных сообществах с уровнем домини-
рования более 0.7 виды второго ранга хотя и зани-
мают особую позицию, но существенно уступают 
доминирующим, что позволяет рассматривать 
такие ценозы как абсолютно монодоминантные. 
При случайном выпадении из участков древостоев 
малочисленных видов последующих рангов фор-
мируются двухвидовые сообщества. На Западном 
Кавказе они распространены преимущественно в 
крайних условиях существования. Например, на 
верхнем пределе лесной растительности, либо на 
очень сухих южных склонах. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, результаты наших исследова-
ний позволяют предположить, что уровень доми-
нирования в древостоях лесов Западного Кавказа 
определяется преимущественно условиями абио-
тической среды и, по-видимому, случайными про-

Рис. 5. Фактические и ожидаемые соотношения между от-
носительной численностью видов деревьев первого (D1) и 
последующих трех рангов (D2 – D4). 
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цессами, включая степень близости сообществ к 
состоянию конкурентного равновесия. Роль био-
логических особенностей господствующих видов 
проявляется нечасто. Убедительных аргументов в 
пользу предположения о существенном влиянии 
на относительную численность доминантов видо-
вого богатства сообществ не обнаружено. 

Данные исследования также свидетельствуют, 
что уровень доминирования в древостоях лесных 
фитоценозов в значительной мере отражает об-
щую структуру численности видов, по крайней 
мере, наиболее высоких рангов. Причем, эта 
структура, в среднем, хорошо соответствует гео-
метрической модели. 

Сделано предположение, что формирование та-
кой структуры обусловлено ростом конкурентной 
асимметрии во взаимоотношениях видов по мере 
ухудшения условий среды, которая может усили-
ваться наличием в сообществах положительных 
обратных связей. Данный механизм сосущество-
вания видов предполагает определенный сцена-
рий изменения структуры доминирования (соот-
ношения численности фоновых видов деревьев) 
на градиенте относительной численности господ-
ствующего вида. Он позволил уточнить условия, 
при которых формируются полидоминантные, 
олигодоминантные и монодоминантные древо-
стои. 

В статье приведены результаты исследований, 
выполненных при финансовой поддержке Рос-
сийского фонда фундаментальных исследований 
(грант № 12-04-00204).
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The Structure of Dominance in Forest Stands of the Western Caucasus:
Factors and Mechanisms 

V. V. Akatov
Maikop State Technological University, Maikop, Russia 

The following possible reasons for different levels of dominance in forest stands of the Western Caucasus 
are considered: (1) the species richness of communities as a whole; 2) the number of potential dominants 
in the species pool of communities; 3) the environmental conditions; 4) bioecological features of the 
most abundant species; 5) stochastic impacts including a nonequilibrium state of communities. The data 
were collected in different altitudinal belts in the western part of the Main Caucasian Ridge. The number 
of tree species and individual trees was counted within uniform areas (3000 m2) of the stands. The results 
show that the dominance level in the studied communities is determined by the environmental conditions 
and stochastic impacts to a large extent. The role of other factors is not so prominent. In addition, the re-
sults obtained demonstrate that the dominance level in the forest stands refl ects the general pattern of the 
individual distribution of the most important species, which matches the geometric model. The structure 
of dominance (poly-, oligo- and monodominance) is suggested to be specifi ed by the degree of competi-
tive asymmetry among the species. The more severe the environmental conditions, the higher the species 
asymmetry and the higher the dominance level in the communities.


