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Под уровнем доминирования понимается доля 
особей наиболее многочисленного вида от об-
щего числа особей в биологическом сообществе 
(индекс Бергера – Паркера: Баканов, 1987; Лебе-
дева, Криволуцкий, 2002). Связь этого параметра 
с видовым богатством ценозов является одной 
из общепризнанных экологических закономер-
ностей. Известно, что чем выше уровень доми-
нирования, тем преимущественно ниже видовое 
богатство (Able, Noon, 1976; Бигон и др., 1989; 
Василевич, 1991, 2009; Panchal, Pandey, 2004; 
Devlal, Sharma, 2008). Следует отметить, однако, 
что в большинстве публикаций авторы ограничи-
ваются констатацией этой связи. Между тем ее 
причины, учитывая сложную природу самого яв-
ления доминирования, могут быть различными.

Так, например, уровень доминирования может 
определяться эколого-биологическими особенно-
стями наиболее многочисленного вида (включая 
его жизненную стратегию, степень эврибионтно-
сти, особенности реакций на изменения условий 
среды и продуктивности местообитаний), конку-

рентными способностями сопутствующих видов, 
а также случайными обстоятельствами, возникаю-
щими на каждом конкретном участке сообществ 
(Баканов, 1987; Василевич, 1991, 2009; Миркин, 
Наумова, 1998; Ильяш и др., 2003). Во всех этих 
случаях основным механизмом влияния доми-
нантов на видовое богатство сообществ является 
сокращение ими количества ресурсов, доступ-
ных для других видов. Высокий уровень связи 
между количеством ресурсов (продуктивностью 
местообитаний), суммарной численностью осо-
бей и видовым богатством в ценозах отмечается 
во многих работах (Wright et al., 1993; Brown et 
al., 2001; McКane et al., 2002; Kaspari et al., 2003; 
Пузаченко, 2006; Mönkkönen et al., 2006; Yee, 
Juliano, 2007). Поэтому можно предположить, 
что чем выше по каким-либо причинам обилие 
доминирующего вида в сообществе, тем меньше 
ресурсов остается сопутствующим, тем ниже их 
возможная численность и соответственно выше 
вероятность вымирания в результате флуктуа-
ций среды, тем ниже видовое богатство (Уитте-
кер, 1980; Бигон и др., 1989; Миркин, Наумова, 
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Известно, что локальное видовое богатство биологических сообществ с высоким уровнем доми-
нирования обычно ниже, чем с низким. Причины этой связи, учитывая сложную природу явления 
доминирования, могут быть различными, однако обычно не анализируются. Цель работы – рас-
смотреть этот вопрос на примере сообществ деревьев и насекомоядных птиц Западного Кавказа. 
Результаты показали, что связь между уровнем доминирования и локальным видовым богатством 
в значительной степени (на 50–60%) является следствием перехвата доминантом большего или 
меньшего количества ресурсов. Однако определенную роль в этом играют также экологические 
процессы, определяющие общий характер распределения ресурсов между видами, а также размер 
видового пула, влияющий одновременно как на локальное видовое богатство сообществ, так и на 
число потенциальных доминантов. Относительный вклад различных механизмов в формирование 
рассматриваемой связи зависит от степени соответствия ранговой структуры обилия видов в сооб-
ществах геометрической модели.
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1998; McKane et al., 2002; Kunte, 2008; Миркин 
и др., 2009). О значимости данного механизма как 
причины связи между уровнем доминирования и 
видовым богатством ценозов свидетельствуют 
примеры повышения разнообразия сообществ 
различных типов в результате удаления доминан-
тов или снижения их численности (Paine, 1980; 
Баканов, 1987; Бигон и др., 1989; Kunte, 2008; 
Василевич, 2009), а также снижения разнообразия 
при увеличении обилия доминанта или внедрении 
в сообщества новых конкурентно сильных видов 
(Bobbink, Willems, 1987; Human, Gordon, 1997; 
Silliman, Bertness, 2004; Василевич, 2009).

Широкое распространение получила также 
точка зрения, что уровень доминирования, как и 
видовое богатство, являются проявлением эмер-
джентности сообществ (Able, Noon, 1976; Brown 
et al., 2001; Sugihara et al., 2003; Raybaud et al., 
2009, и др.). В качестве одного из аргументов в 
ее поддержку приводят результаты долговремен-
ных наблюдений за сообществами разных систе-
матических групп, которые показывают относи-
тельную стабильность структуры распределения 
обилия видов и видового богатства ценозов во 
времени, в то время как их видовой состав и ран-
ги конкретных видов могут значительно менять-
ся (Brown et al., 2001; Nally, 2007). При этом под 
рангом вида понимается его порядковый номер 
в общем ряду видов сообщества, ранжирован-
ном по убыванию или возрастанию значимости. 
В частности считается, что на небольших уча-
стках ценозов или отдельных их компонентов 
(например, ярусов) последовательность оценок 
обилия видов (ранговая структура) нередко, не-
смотря на случайные расхождения, приближает-
ся к геометрическому ряду (модель Мотомуры): 
Ni = N1(1 – K)i–1, где i – ранг вида (чем ниже оби-
лие, тем выше ранг), Ni – число особей вида i-го 
ранга; N1 – число особей первого самого обиль-
ного вида; Nt – общее число особей на участке 
сообщества; K = N1/Nt – уровень доминирования. 
Геометрическая модель (ГМ) распределения 
обилия видов соответствует гипотезе перехвата 
ниш Р. Уиттекера (1980). Она предполагает, что 
на участках сообществ каждый вид в порядке 
снижения обилия (увеличения ранга) использует 
постоянную (K-ю) часть оставшихся ресурсов 
сообщества. Например, если наиболее сильный 
конкурент (доминант) занимает 70% простран-
ства ниши, используя соответствующую долю ре-
сурсов сообщества, то второй по значимости вид 
в состоянии занять аналогичную долю оставше-
гося от первого пространства ниши, третий вид – 
такую же часть от пространства, оставшегося от 
первого и второго вида, и т.д. 

В соответствии с этой моделью доля ресурсов 
сообщества, используемая наиболее обильным ви-
дом (доминантом), не является частным случаем 
(результатом их биоэкологических особенностей 
или случайных обстоятельств), а отражает общий 
характер распределения пространства ниши меж-
ду видами в тех или иных условиях. Отсюда сооб-
щества с более высоким уровнем доминирования 
наиболее конкурентоспособного вида должны ха-
рактеризоваться не только меньшим количеством 
ресурсов, доступных для сопутствующих видов, 
но и более “жестким” способом распределения 
этих ресурсов между ними (т.е. более высокими 
значениями K), что при прочих равных условиях 
может сказаться на их видовом богатстве. 

Известны и другие типы (модели) структуры 
обилия видов, обзор которых имеется во мно-
гих публикациях (Уиттекер, 1980; Левич, 1980; 
Мэгарран, 1992; Лебедева, Криволуцкий, 2002; 
Смуров и др., 2002; Ferreira, Petrere Júnior, 2008, 
и др.). Они предполагают как более, так и менее 
равномерное, чем в геометрической модели, рас-
пределение ресурсов и соответственно более или 
менее выраженное доминирование одного из ви-
дов. К первым относятся, например, логнормаль-
ная модель и модель “разломанного стержня” 
Макартура; ко вторым – гиперболическая модель. 
Так, гиперболическая модель, предложенная 
А.П. Левичем (1980), близка геометрической, но 
в соответствии с ней величина K убывает с уве-
личением ранга видов. Поэтому обилие первых 
видов убывает более резко, а обилие редких – 
более плавно, чем в соответствии с ГМ (Смуров и 
др., 2002). В этом случае, если рассматривать всю 
совокупность видов в сообществе, гиперболиче-
ская модель предполагает более неравномерное 
распределение их обилия, чем геометрическая, 
но среди только сопутствующих видов – ситуа-
ция обратная. В соответствии с логнормальной 
моделью (для анализа биологических сообществ 
впервые была использована Престоном (Preston, 
1948, 1962)), значения K у видов первого ранга 
выше, чем у видов нескольких последующих 
рангов, а в соответствии с гипотезой случайных 
границ между нишами Макартура наоборот. При 
этом как логнормальная модель, так и модель 
Макартура характерны для сообществ с относи-
тельно низким уровнем доминирования. Поэтому 
характер распределения ресурсов между сопут-
ствующими видами в этих трех моделях (гипер-
болической, логнормальной и Макартура) менее 
связан с уровнем доминирования первого по ран-
гу вида, чем в геометрической. Однако несложные 
расчеты показывают, что для всех перечисленных 
моделей характерна положительная зависимость 
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между значениями K для первого по рангу вида 
и нескольких видов последующих рангов (напри-
мер, второго и третьего), распределяющих значи-
тельную часть ресурсов сообщества (рис. 1). 

Наконец, в 80–90-е годы прошлого века ряд 
биологов обосновали точку зрения о значительном 
влиянии на локальное богатство видового фонда 
(пула) сообществ – группы видов, обитающих в 
пределах определенной области и потенциально 
способных существовать в этих сообществах 
(гипотеза видового фонда: Cornell, 1985; Ricklefs, 
1987; Eriksson, 1993; Zobel et al., 1998, и др.). 
Известно, что его размер может определяться 
значительным числом факторов, включая регио-
нальные условия среды, скорость и продолжи-
тельность видообразования, а также уникальные 
события истории (Ricklefs, 1987; Qian, Ricklefs, 
2004). В частности, по мнению Риклефса, отно-
сительно низкое разнообразие видов деревьев на 
территориях с холодным климатом может быть 
связано со сложностью их колонизации из-за не-
обходимости формирования в процессе эволюции 
механизмов устойчивости к низким температурам 
и морозам (Latham, Ricklefs, 1993; Ricklefs et al., 
1999; Qian et al., 2003; Qian, Ricklefs, 2004). Фи-
зиологический стресс и экстремальные климати-
ческие явления, в том числе морозы, могут оказы-
вать прямое влияние на распространение и других 
групп организмов, как растений, так и животных 
(Able, Noon, 1976; Sanders et al., 2003; Hawkins et 
al., 2003; Морозова, 2008). С другой стороны, вы-
сказывается предположение, что теплый климат 
и интенсивное солнечное излучение определя-
ют высокую скорость эволюционного процесса, 
способствующую формированию значительного 
видового богатства (Rhode, 1992; Kaspari et al., 
2003; Brown et al., 2004; Gillooly, Allen, 2007; 
Wang et al., 2009). Кроме того, определенное 
влияние на размер видового фонда сообществ мо-
гут оказывать исторические факторы, непосред-
ственно не связанные с современными условиями 
среды, но нередко действующие в одном с ними 
направлении (Ricklefs, 1987; Qian, Ricklefs, 2004). 
Так, существует предположение, что биомы более 
близких к полюсам регионов, испытавшие плей-
стоценовое оледенение, относительно беднее 
видами по сравнению с расположенными южнее, 
в том числе и из-за своей молодости (Latham, 
Ricklefs, 1993; Qian, Ricklefs, 2004; Пузаченко, 
2006). Многочисленные примеры проявления в 
таксоценозах тундр и полярных пустынь эффек-
та конкурентного высвобождения (competitive 
release) (Чернов, 2005), обычно характерного для 
островных сообществ, можно рассматривать как 
аргумент в пользу этой гипотезы. В определен-

ной степени она справедлива и для биоценозов, 
расположенных на значительных высотах в горах 
(Able, Noon, 1976; Акатов и др., 2003, 2005).

По мнению В.И. Василевича (1991), число 
потенциальных доминантов в растительных со-
обществах в значительной мере определяется 
условиями среды и общим числом видов, произ-
растающих в тех или иных условиях. Так, в зоне 
крайних условий существования растительности 
произрастает лишь небольшой набор видов, что 
автоматически ограничивает число тех из них, 
которые способны достигать в данных условиях 
высокого обилия и доминировать. Поэтому доля 
ресурсов, используемых наиболее обильным 
видом в таких сообществах, обычно весьма зна-
чительна. Однако там, где условия среды более 
благоприятны, возрастает как общее число видов, 
так и число потенциальных доминантов. Соот-
ветственно в отдельных местообитаниях уровень 
доминирования одного из них оказывается ниже, 
чем если бы он был единственным претендентом 
на это место. При этом чем благоприятнее условия 
среды и выше видовое богатство сообществ, тем 
большее число видов способно достигать высо-
кого обилия и ниже уровень доминирования каж-
дого из них на конкретных участках. Позже сход-
ную точку зрения высказал Ю.И. Чернов (2005). 
Основываясь на анализе структуры сообществ 
экстремальных местообитаний (преимуществен-
но зооценозов), он делает вывод, что малое число 

Рис. 1. Ожидаемые (расчетные) соотношения между значе-
ниями K для первого по рангу вида и двух видов последую-
щих рангов (второго и третьего) в сообществах с ранговой 
структурой обилия видов, соответствующей разным моде-
лям. Сплошная линия – геометрическая модель (значения 
K для видов всех рангов одинаковы); пунктирные линии – 
гиперболическая модель; пунктирные с точками – логнор-
мальная; пунктирные с двумя точками – модель Макартура. 
Для расчетов использовали уравнения, представленные в 
работах: Preston, 1962; Уиттекер, 1980; Смуров и др., 2002. 
Значения параметров моделей задавали произвольно.
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видов создает условия для резкого численного 
преобладания наиболее “сильных” из них. На уз-
кий круг потенциальных доминантов и высокие 
значения индекса Бергера – Паркера (0.7–0.9) в 
маловидовых таксоценозах коллембол, сформи-
рованных в крайних условиях существования, 
обращает внимание Н.А. Кузнецова (2009).

Синтез гипотезы видового фонда и концепции 
доминирования В.И. Василевича позволяет пред-
положить, что наличие корреляции между уров-
нем доминирования и числом видов на участках 
ценозов может быть обусловлено зависимостью 
обеих характеристик от третьей переменной – 
размера видового фонда, который в свою очередь 
является отражением как современных условий 
существования, так и истории формирования со-
обществ. 

Цель настоящей работы – определить причины 
связи между относительным обилием доминанта 
и локальным видовым богатством в двух типах 
биологических сообществ – деревьев и насекомо-
ядных птиц Западного Кавказа. 

МАТЕРИАЛ  И  МЕТОДИКА

Объектами исследований явились древесный 
ярус равнинных и горных лесов и сообщества на-
секомоядных птиц Западного Кавказа. Сбор фак-
тического материала по древесному ярусу лесных 
фитоценозов осуществлялся с 2000 по 2009 г. в 
бассейнах рек Малая Лаба, Белая, Вулан, Небуг, 
Агой, Шепси, Шахе, Сочи, Хоста, Мзымта, в 
значительной мере – в пределах особо охраняе-
мых природных территорий различного статуса 
(Кавказский биосферный заповедник, Сочинский 
национальный парк, природный парк “Большой 
Тхач”, Майкопский ботанический заказник). Для 
описания древесного яруса лесных фитоценозов 
выбирались однородные лесные участки площа-
дью около одного гектара, характеризующиеся 
различной экспозицией и крутизной. В пределах 
каждого такого участка были заложены 10 проб-
ных площадок размером 20 × 15 м. На каждой 
площадке было выполнено краткое описание лес-
ного фитоценоза, включающее регистрацию всех 
видов древесных растений с диаметром ствола 
более 6 см на высоте груди. Описания были вы-
полнены в наиболее распространенных в регионе 
лесных формациях: в субальпийском березовом 
и буковом криволесье (доминирующие виды – 
Betula litwinowii Doluch. и Fagus orientalis Lipsky); 
в среднегорных и верхнегорных буково-пихтовых 
лесах (доминирующие виды – Abies nordmanniana 
(Steven) Spach и Fagus orientalis); в нижнегорных 
лесах с доминированием Quercus petraea L. ex 

Liebl., Taxus baсcata L. и Pinus pallasiana D. Don. 
(южный макросклон), Quercus robur  L. и Carpinus 
betulus L. (северный макросклон); в прирусло-
вых лесах с доминированием Alnus glutinosa (L.) 
Gaertner, A. incana (L.) Moench, Carpinus betulus 
и Fagus orientalis. Состав и структура этих сооб-
ществ описаны во многих работах: Грудзинская, 
1953; Коваль и др., 1980; Гребенщиков и др., 1990; 
Бебия, 2002, Французов, 2006, и др. Общее число 
выбранных и описанных таким образом участков 
древесного яруса составило 58 и соответственно 
580 площадок площадью 300 м2 каждая. 

Сбор фактического материала по населению 
насекомоядных птиц проводился в гнездовые 
периоды 2007–2009 гг. Маршрутные учеты были 
выполнены по общепринятой методике (Равкин, 
Челинцев, 1990) в бассейнах рек Белая, Шахе и 
Малая Лаба одним и тем же учетчиком. Учеты 
начинали, как правило, через 1 ч после восхода 
солнца и вели в течение 2–3 ч. За это время уда-
валось пройти от 4 до 7 км со средней скоростью 
2–3 км/ч. Учетные маршруты проходили по тро-
пам или лесным дорогам, которые не нарушали 
естественной сомкнутости растительности. На 
крутых склонах учеты проводили, как правило, 
при движении сверху вниз. Для нивелирования 
фенофаз, связанных с высотной поясностью, 
сначала учеты проводили в нижнегорном поясе 
(конец мая/начало июня), затем в среднегорном 
(начало/середина июня) и высокогорном (середи-
на/конец июня). Всего было обследовано 9 био-
топов, в каждом из которых проведено от 4 до 
11 учетов. Общее число маршрутных учетов со-
ставило 61, а их общая протяженность – около 
300 км. Результаты учетов опубликованы (Пере-
возов, 2008, 2009а,б).

На основе собранного фактического материала 
определены значения следующих показателей: 
Р – видовой фонд (пул) сообществ (общее чис-
ло видов деревьев, зафиксированных на лесных 
участках определенных формаций, или насекомо-
ядных птиц на маршрутных участках в пределах 
определенных биотопов – ценотический подход 
к определению размера видового фонда: Zobel 
et al., 1998); Nt – средняя плотность древостоя в 
целом, т.е. среднее число стволов на 300 м2, а так-
же количество птиц на 1 км2; Ns – среднее число 
стволов сопутствующих видов (т.е. кроме доми-
нирующего вида) на 300 м2, а также плотность 
населения сопутствующих видов птиц; Ni – сред-
няя плотность видов деревьев и птиц i-го ранга 
на участках леса или маршрутах учетов; K1 = 
= N1/Nt – уровень доминирования наиболее конку-
рентоспособного вида, а также K2 = N2/(Nt – N1), 
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K3, Ki; St и Ss – среднее число видов и среднее чис-
ло сопутствующих видов деревьев на площадках 
300 м2 и птиц на 1 км2. 

Для определения правомерности изложенных 
выше гипотез использовали метод множествен-
ного корреляционно-регрессионного анализа. 
Он позволяет оценить относительное влияние 
каждого из факторов (Ns, K1 и P) на зависимую 
величину (Ss), абстрагируясь от связи вариации 
каждого из факторов с вариацией остальных 
факторов (Елисеева, Юзбашев, 1996; Пузаченко, 
2004). Мы предполагаем, что в случае правомер-
ности первой гипотезы о механизме связи между 
уровнем доминирования и видовым богатством, 
изложенной в начале статьи, использование ме-
тода позволит обнаружить зависимость между 
параметрами Ns и Ss, второй гипотезы – между K1, 
Ns и Ss и третьей – между P и Ss.

Относительный вклад K1, Ns и Р в предсказание 
локального видового богатства (Ss) оценивали 
на основе стандартизированного коэффициента 
регрессии (Beta) и коэффициента раздельной де-
терминации (d 2 – произведение парного коэффи-
циента корреляции определенного фактора и его 
Beta-коэффициента). Поскольку используемый 
статистический метод предназначен для анализа 
многофакторных связей линейного типа, то в слу-
чае, когда связь факторов (K1, Ns или Р) с Ss не яв-
лялась линейной, производили ее линеаризацию 
путем логарифмирования значений параметров 
Ns и/или Ss, Р (Пузаченко, 2004). Расчеты прово-
дили с использованием программ Microsoft Excel 
2003 и Statistica 6.0. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Общая характеристика изученных сообществ

Характеристика древесного яруса лесных фи-
тоценозов представлена в табл. 1. Из нее следует, 
что описанные сообщества характеризуются зна-
чительным варьированием числа особей (числа 
стволов с диаметром более 6 см на высоте груди) 
на площадках 300 м2. Минимальное среднее для 
пробного участка значение данного параметра 
было зафиксировано в сухих дубравах береговой 
полосы Черного моря (8 особей на 300 м2), макси-
мальное – в субальпийском буковом криволесье 
(67.5 особей). При этом варьирование средних 
значений данной характеристики для определен-
ных типов сообществ относительно невелико и в 
основном укладывается в интервал 15–20 стволов. 
Влияние данного фактора на видовое богатство 
сообществ незначительно – парный коэффициент 
корреляции между значениями Nt и St равен 0.162. 

При исключении максимального значения Nt 
(67.5 особей) он повышается до статистически 
значимой величины – 0.358 (n = 57, р < 0.01). 
Однако даже в этом случае Nt определяет варьи-
рование S не более чем на 13%. 

Средний уровень доминирования наиболее 
конкурентоспособного вида на участках (K1) 
варьирует от 0.33 до 0.97, в среднем для типов 
сообществ – от 0.33 до 0.86. Максимальные зна-
чения этого параметра выявлены в сообществах, 
сформированных в экстремальных условиях сре-
ды: в субальпийском и верхнегорном поясах, а 
также на сухих склонах Черноморского побере-
жья (сообщества с доминированием дуба скаль-
ного и сосны Палласа); минимальные – в наибо-
лее теплых и влажных условиях (сообщества с 
доминированием дуба черешчатого и тиса ягод-
ного). Существенное варьирование уровня доми-
нирования наблюдали и в пределах сообществ 
определенных типов. Соотношение между K1 и St 
характеризуется высоким уровнем корреляции – 
0.852 (n = 58, р < 0.01). 

Размер видового фонда (Р) древесного яруса 
нижнегорных лесов различных формаций варьи-
рует в пределах от 14 до 22 видов, среднегорных 
буково-пихтовых лесов составляет 12 видов, а 
верхнегорных буково-пихтовых, буковых и бе-
резовых лесов – 7, 4 и 6 видов соответственно. 
Между значениями данного параметра, уровнем 
доминирования и локальным видовым богатством 
сообществ деревьев наблюдается статистически 
значимая связь (r = 0.709 и 0.626, соответственно 
n = 58, р < 0.001).

Характеристика сообществ насекомоядных 
птиц представлена в табл. 2. Из нее видно, что 
плотность населения насекомоядных птиц (Nt) 
варьирует в пределах от 20 до 843 особей/км2. 
Усредненные значения по биотопам варьируют 
от 108 на альпийских лугах до 526 особей/км2 в 
среднегорных буково-пихтовых лесах. Влияние Nt 
на видовое богатство сообществ насекомоядных 
птиц более существенно, чем на древесный ярус 
лесов – парный коэффициент корреляции между 
значениями Nt и St равен 0.565 (n = 61, р < 0.001).

Средний уровень доминирования на участках 
сообществ насекомоядных птиц Западного Кав-
каза (K1) варьирует от 0.22 в среднегорных буко-
во-пихтовых лесах до 0.72 на альпийских лугах. 
В целом в лесных сообществах K1 варьирует в 
пределах 0.14–0.61, а в сообществах высокогорий 
(альпийский и субальпийский пояса) – в преде-
лах 0.40–1.0. Парный коэффициент корреляции 
между значениями K1 и St равен 0.626 (n = 61, 
р < 0.001). 
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Видовые фонды сообществ насекомоядных 
птиц нижнегорной зоны включают до 31 вида, 
среднегорной – 28, верхнегорной лесной и суб-
альпийской зон – 20–25, альпийского пояса – 
16 видов. Между значениями данного параметра, 
уровнем доминирования и локальным видовым 
богатством сообществ птиц наблюдается стати-
стически значимая связь (r = 0.674 и 0.788, соот-
ветственно n = 58, р < 0.001).

Соответствие структуры распределения 
обилия  видов исследованных сообществ ГМ

Как было показано выше, гипотеза перехвата 
ниш предполагает наиболее строгое соответствие 
между значениями K для первого по рангу вида 
и видов последующих рангов. Поэтому на пер-
вом этапе анализа представляет интерес оценить 
степень соответствия фактических данных по из-
ученным сообществам модели Мотомуры (ГМ). 
Она предполагает, что ранговое распределение 

значимости видов следует закону геометриче-
ской прогрессии, которая описывается экспо-
ненциальной функцией в простой (ранг/обилие) 
и линейной функцией – в полулогарифмической 
(ранг/логарифм обилия) шкалах (Уиттекер, 1980; 
Лебедева, Криволуцкий, 2002). Поэтому степень 
соответствия фактических данных ГМ наиболее 
просто может быть оценена через соответствие 
эмпирических рядов указанным выше функци-
ям, для чего можно использовать коэффициент 
детерминации. При этом данное соответствие 
можно считать условно хорошим, если указанные 
функции (экспоненциальная или линейная) опи-
сывают более 95% варьирования значений обилия 
видов и удовлетворительным – 90–95%. Значения 
коэффициента детерминации, показывающего 
соответствие ранговой структуры распределе-
ния обилия видов экспоненциальной функции 
(R2

e), представлены в табл. 1 и 2. Как следует из 
таблиц, в среднем соответствие фактических 
данных по древесному ярусу лесных фитоцено-

Таблица 1. Характеристика древесного яруса лесных фитоценозов

Сообщества; доминирующие виды 
(высота над ур. м., м) n Nt K1 St R2

e

Нижнегорные леса южного макроскло-
на; Taxus baccata (50–300)
Нижнегорные леса южного макроскло-
на; Pinus pallasiana (50–300)
Нижнегорные и среднегорные прирус-
ловые леса обоих макросклонов; Alnus 
glutinosa, A. incana (300–800)
Нижнегорные прирусловые леса север-
ного макросклона; Carpinus betulus и 
Fagus orientalis (250–500)
Нижнегорные леса обоих макроскло-
нов; Quercus petraea (350–1000)
Нижнегорные леса северного макро-
склона; Quercus robur (100–300)
Среднегорные леса северного макро-
склона; Abies nordmanniana и Fagus 
orientalis (600–1400)
Верхнегорные леса обоих макро-
склонов; Abies nordmanniana и Fagus 
orientalis (1400–1800)
Субальпийские леса обоих макроскло-
нов; Betula litwinowii и Fagus orientalis 
(1700–2200)

1

1

9

7

10

8

9

8

5

18.7

14.9

19.7
(13.5–23.9)

19.4
(15.3–28.0)

19.7
(8.0–34.6)

22.7
(18.7–27.0)

16.0
(10.9–30.1)

19.8
(13.5–31.8)

37.0
(21.2–67.5)

0.33

0.71

0.63
(0.39–0.83)

0.52
(0.35–0.76)

0.79
(0.60–0.93)

0.51
(0.44–0.63)

0.70
(0.62–0.85)

0.81
(0.61–0.92)

0.86
(0.70–0.97)

6.2

3.7

3.8
(2.6–5.0)

4.8
(3.1–7.6)

2.9
(1.8–5.7)

4.7
(3.2–6.3)

2.7
(2.3–3.2)

2.3
(1.4–4.2)

2.5
(1.5–3.7)

0.962

0.942

0.959
(0.852–0.992)

0.957
(0.924–0.990)

0.972
(0.944–0.999)

0.977
(0.960–0.991)

0.956
(0.854–0.994)

0.981
(0.937–0.999)

0.985
(0.947–0.999)

Примечание. n – количество описаний; Nt – средняя плотность древостоя в целом, т.е. среднее число стволов на 300 м2; 
K1 = N1/Nt – уровень доминирования, где N1 – число стволов доминирующего (первого по рангу) вида; St – среднее число 
видов деревьев на площадках 300 м2. R2

e – коэффициент детерминации, показывающий соответствие ранговой структуры 
распределения обилия видов (либо логарифма обилия) экспоненциальной (либо линейной) функции.
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зов Западного Кавказа ГМ можно считать хоро-
шим, а по сообществам насекомоядных птиц – 
удовлетворительным. Из табл. 3 и рис. 2, а и 
б также следует, что между значениями K для 
первого по рангу вида и нескольких видов по-
следующих рангов (например, второго, третьего), 
распределяющих значительную часть ресурсов 
сообщества, имеет место статистически значимая 
корреляция. 

Возможные причины отклонения значений K2,3 
от K1 могут быть определены в результате сопо-
ставления рис. 1 и 2. Так, в сообществах обеих 
таксономических групп с высокими значениями 
K1 отклонения структуры распределения обилия 
видов от геометрической модели связано с отно-
сительно низкими значениями K2,3 по сравнению 
с K1, что может свидетельствовать о ее близости к 
гиперболической модели. В сообществах деревь-
ев со средними значениями K1 (0.6–0.7) сущест-
венные отклонения значений K видов второго и 
третьего порядков от K1 могут быть связаны со 
сдвигом структуры обилия видов как в сторону 
гиперболической модели, так и модели Макарту-

ра, а в сообществах птиц с низким уровнем до-
минирования – в сторону логнормальной модели. 
Кроме того, удовлетворительное соответствие 
фактической структуры обилия той или иной 
модели должно свидетельствовать о достижении 
видами конкурентного равновесия (Huston, 1979; 
Пузаченко, 2006; Ulrich, 2008), хотя известно, что 
в реальности большинство из сообществ нахо-
дятся в неравновесном состоянии (Huston, 1979). 
Однако независимо от причины данные откло-
нения не являются препятствием для утвержде-
ния, что чем большую часть ресурсов сообществ 
использует доминирующий вид, тем в среднем 
большую часть оставшихся ресурсов использует 
группа наиболее обильных сопутствующих видов 
(табл. 3), тем меньше ресурсов остается малочис-
ленным видам. 

Уровень доминирования и локальное видовое 
богатство: анализ причин связи

Средние значения анализируемых параметров 
для реальных сообществ деревьев и птиц Запад-
ного Кавказа, а также пределы их варьирования 

Таблица 2. Характеристика населения насекомоядных птиц

Сообщества; доминирующие виды 
деревьев (высота над ур. м., м) n Nt К1 St R2

e

Нижнегорные леса южного макроскло-
на; Castanea sativa и Fagus orientalis 
(50–300)
Нижнегорные леса северного макро-
склона; Quercus petraea (350–850)
Нижнегорные леса северного макро-
склона; Quercus robur (100–300)
Среднегорные леса обоих макроскло-
нов; Fagus orientalis (600–1400)
Среднегорные леса северного макро-
склона; Abies nordmanniana и Fagus 
orientalis (650–1400)
Верхнегорные леса обоих макро-
склонов; Abies nordmanniana и Fagus 
orientalis (1400–1800)
Субальпийские леса северного макро-
склона; Betula litwinowii (1700–2200)
Субальпийские луга обоих макроскло-
нов (1800–2500)
Альпийские луга обоих макросклонов
(2500–3000)

7

5

4

7

6

9

8

4

11

377.7
(139–465)

502
(424–613)

376
(280–461)

486
(257–743)

525.8
(253–843)

431.7
(307–612)

325.4
(111–515)

139.3
(56–203)

108
(20–225)

0.32
(0.20–0.45)

0.31
(0.23–0.40)

0.24
(0.15–0.32)

0.29
(0.24–0.41)

0.22
(0.14–0.30)

0.28
(0.17–0.61)

0.27
(0.17–0.40)

0.62
(0.40–0.83)

0.72
(0.39–1)

14.9
(12–16)

21.4
(17–24)

20
(17–22)

19
(16–25)

16.5
(12–22)

15.4
(10–21)

17.3
(12–23)

6.8
(5–10)

4
(2–7)

0.933
(0.907–0.978)

0.959
(0.937–0.980)

0.945
(0.911–0.962)

0.948
(0.909–0.963)

0.954
(0.923–0.981)

0.937
(0.896–0.955)

0.949
(0.858–0.971)

0.887
(0.770–0.956)

0.925
(0.740–0.992)

Примечание. n – количество маршрутных учетов; Nt – средняя плотность населения особей/км2; K1 = N1/Nt – уровень до-
минирования; St – среднее число видов птиц на маршруте; R2

e – коэффициент детерминации, показывающий соответствие 
ранговой структуры распределения обилия видов (либо логарифма обилия) экспоненциальной (либо линейной) функции.
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представлены в табл. 4. Результаты их анализа 
представлены в табл. 5. Из последней таблицы 
видно, что применительно ко всему набору дан-
ных наиболее значительное влияние на локальное 
богатство обоих типов сообществ оказывает чис-
ло особей сопутствующих видов Ns. Этот фактор 
определяет примерно 50–60% варьирования зна-

чений Ss. Влияние особенности структуры оби-
лия видов (K1) и видового фонда сообществ (Р) 
на данную характеристику (Ss) значительно сла-
бее и примерно одинаково (по 10–20%). При этом 
значение стандартизированного коэффициента 
регрессии (Beta), показывающее относительное 
влияние параметра K1 на число сопутствующих 

Таблица 3. Соотношение значений K между видом первого и видами последующих (второго–третьего) рангов

Сообщества Ранг вида n r р b

Деревьев
В целом Второй

Третий
58
42

0.740
0.657

< 0.001
< 0.001

0.702
0.961

С высокими R2
e Второй

Третий
20
13

0.941
0.950

< 0.001
< 0.001

1.052
1.145

С низкими R2
e Второй

Третий
20
13

0.543
0.292

< 0.05 0.556
0.317

Птиц
В целом Второй

Третий
61
59

0.767
0.765

< 0.001
< 0.001

0.602
0.603

С высокими R2
e Второй

Третий
20
18

0.927
0.904

< 0.001
< 0.001

0.922
0.907

С низкими R2
e Второй

Третий
20
20

0.612
0.684

< 0.01
< 0.001

0.373
0.500

Примечание. n – количество маршрутных учетов; r – коэффициент корреляции Пирсона; р – уровень его значимости; b – уг-
ловой коэффициент уравнения линейной регрессии; R2

e – коэффициент детерминации, показывающий соответствие ранговой 
структуры распределения обилия видов (либо логарифма обилия) экспоненциальной (либо линейной) функции.

Таблица 4. Средние и пределы варьирования значений анализируемых параметров для сообществ деревьев 
и птиц

Сообщества n K1 Ns Ss P R2
e

Деревьев
В целом

С высокими R2
e

С низкими R2
e

58

20

20

0.68
(0.33–0.96)

0.72
(0.35–0.95)

0.64
(0.33–0.96)

6.5
(0.9–18.1)

6.6
(1.4–18.1)

6.1
(0.9–14.5)

2.4
(0.8–6.6)

2.5
(0.4–6.6)

2.3
(0.5–5.2)

12.7
(4–23)
11.5

(4–18)
14.0

(6–18)

0.968
(0.852–1.00)

0.993
(0.978–0.999)

0.939
(0.852–0.985)

Птиц
В целом

С высокими R2
e

С низкими R2
e

61

20

20

0.37
(0.14–0.96)

0.36
(0.15–0.87)

0.40
(0.17–0.83)

243.8
(4–773)
245.5

(6.7–462.3)
227.3

(3.7–434.5)

13.3
(1–24)
14.4

(2–24)
12.1

(3–21)

24.1
(16–31)

25.0
(16–31)

22.3
(16–28)

0.938
(0,740–1.00)

0.969
(0.953–0.991)

0.896
(0.740–0.940)

Примечание. n – количество описаний; Nt – средняя плотность древостоя в целом, т.е. среднее число стволов на 300 м2; 
K1 = относительное обилие первого по рангу вида; где Ns – среднее число стволов сопутствующих видов в целом на площад-
ках 300 м2; Ss – среднее число сопутствующих видов деревьев на площадках 300 м2; Р – размер видового фонда сообществ; 
R2

e – коэффициент детерминации, показывающий соответствие ранговой структуры распределения обилия видов (либо лога-
рифма обилия) экспоненциальной (либо линейной) функции.
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видов (Ss), в сообществах птиц является несколь-
ко более высоким, чем в сообществах деревьев. 

Чтобы получить более ясное представление 
о роли K1 в определении числа сопутствующих 
видов деревьев и птиц на локальных участках 
(Ss), мы проанализировали аналогичным образом 
группы сообществ как деревьев, так и птиц с вы-
соким и низким соответствием ГМ. Для этого мы 
разбили сообщества обеих групп организмов по 
признаку сходства числа особей сопутствующих 
видов (Ns) на пять классов и из каждого класса 
выбрали по четыре участка с наиболее хорошим 
и по четыре участка с наиболее плохим соответ-
ствием структуры обилия видов ГМ (оценивалось 
на основе параметра R2

e). В результате как для 
сообществ деревьев, так и насекомоядных птиц 
были сформированы две группы по 20 участков с 
высокими и низкими значениями R2

e. Для каждой 
из этих групп методом множественной регрессии 
было определено относительное влияние фак-
торов K1, Ns и Р на число сопутствующих видов 
(Ss). Мы предположили, что если соотношение 
роли этих факторов в определении Ss не будет 
существенно отличаться в группах сообществ с 
высокими и низкими значениями R2

e, то это мож-
но рассматривать как аргумент в пользу предпо-
ложения о незначительном влиянии структуры 
обилия видов на локальное видовое богатство 
сообществ. Напротив, в случае наличия такого 
влияния можно ожидать, что в сообществах с 
высокими значениями R2

e роль фактора K1 будет 
выше, а Р – ниже по сравнению с сообществами с 
низкими значениями R2

e. 

Характеристика сообществ деревьев и птиц 
с относительно хорошим и относительно пло-

хим соответствием структуры обилия видов ГМ 
представлена в табл. 4. Как видно из таблицы, 
выделенные группы сообществ существенно от-
личаются по средним значениям R2

e, но остаются 
сходными по другим признакам. Кроме того, из 

Рис. 2. Соотношение между значениями K для первого по 
рангу вида (K1) и двух видов последующих рангов (второго 
и третьего) в изученных сообществах деревьев (а) и птиц (б). 
Черные кружки – вид второго ранга, белые – третьего; пунк-
тирные линии – линии регрессии для этих точек. Сплошная 
линия отражает полное соответствие между значениями K 
у видов первого и последующих двух рангов. 

Таблица 5. Влияние уровня доминирования (K1), числа особей сопутствующих видов (lnNs) и размера видового 
фонда (P) на число сопутствующих видов (lnSs) в сообществах деревьев и насекомоядных птиц

Сообщества n
lnNs K1 P lnNs + K1 + P

Beta d 2 Beta d 2 Beta d 2 R R2

Деревьев
В целом
С высокими R2

e
С низкими R2

e

58
20
20

0.642
0.598
0.460

0.574
0.571
0.408

–0.187
–0.318
–0.278

0.159
0.299
0.242

0.160
0.136
0.291

0.106
0.096
0.216

0.915
0.982
0.931

0.838
0.965
0.866

Птиц
В целом
С высокими R2

e
С низкими R2

e 

61
20
20

0.524
0.617
0.441

0.483
0.592
0.380

–0.237
–0.231
–0.238

0.208
0.214
0.189

0.252
0.146
0.419

0.204
0.129
0.317

0.947
0.967
0.941

0.896
0.935
0.885

Примечание. Параметры: R – коэффициент множественной корреляции; R2 – коэффициент множественной детерминации; 
Beta – стандартизированный коэффициент регрессии (standard regression coefficient); d 2 – коэффициент раздельной детерми-
нации; подчеркнуты статистически значимые (для 5%-го и более высокого уровня) значения параметров R и Beta.
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данных табл. 3 следует, что у сообществ с высо-
кими значениями R2

e наблюдается очень хорошее 
соответствие между значениями K для первого 
по рангу вида и нескольких видов последующих 
рангов (второго, третьего), в то время как у сооб-
ществ с низкими значениями R2

e связь между K1 
и K2, K3 значительно слабее.

Результаты анализа данных представлены в 
табл. 5. Видно, что в сообществах деревьев с хо-
рошим соответствием структуры обилия видов 
ГМ статистически значимое влияние на число со-
путствующих видов оказывают факторы K1 и Ns, а 
в сообществах с иной структурой обилия видов – 
Ns и Р. В сообществах птиц с высокими значения-
ми R2

e статистически значимое влияние на число 
сопутствующих видов (Ss) оказывает только Ns. 
Однако значения стандартизированного коэффи-
циента регрессии (Beta) и коэффициента раздель-
ной детерминации (d 2) для K1 в этих сообществах 
все же выше, чем для Р, а в сообществах с низки-
ми значениями R2

e наоборот. Причем в последнем 
случае влияние Р на Ss является статистически 
значимым и сопоставимым с влиянием Ns. Кроме 
того, следует обратить внимание, что в сообще-
ствах деревьев и птиц с хорошим соответствием 
структуры обилия видов ГМ фактор Ns определя-
ет число сопутствующих видов в большей степе-
ни (примерно на 60%), чем в сообществах с иной 
структурой (примерно на 40%). 

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом, полученные результаты могут 
быть сведены к следующему.

Уровень доминирования наиболее многочис-
ленного вида в сообществах деревьев и птиц За-
падного Кавказа варьирует в широких пределах, 
причем как между типами сообществ или ме-
стообитаний, так и внутри них. Между уровнем 
доминирования и локальным видовым богатством 
изученных сообществ наблюдается значительная 
корреляция, связанная с несколькими причинами. 

В наибольшей степени видовое богатство 
сообществ определяется числом особей сопут-
ствующих видов. Это может свидетельствовать о 
том, что основной причиной связи между уров-
нем доминирования и числом видов на неболь-
ших участках исследованных ценозов является 
сокращение доминантами количества ресурсов, 
доступных для других видов. При этом в сооб-
ществах деревьев и птиц с хорошим соответстви-
ем структуры обилия видов ГМ, т.е. где между 
значениями K для первого по рангу вида и ви-
дов последующих рангов наблюдается строгое 

соответствие, данный фактор определяет число 
сопутствующих видов в большей степени, чем в 
сообществах с иной структурой.

Поскольку уровень доминирования наиболее 
сильного конкурента на значительном числе 
участков сообществ деревьев и насекомоядных 
птиц Западного Кавказа является в той или иной 
мере отражением общей структуры распределе-
ния обилия видов, это оказывает определенное 
влияние на их видовое богатство. Применитель-
но ко всему набору участков сообществ данный 
фактор определяет около 15–20% варьирования 
числа видов, а на участках с наиболее хорошим 
соответствием структуры обилия видов ГМ около 
20–30%.

Влияние размера видового фонда на локальное 
богатство сообществ также в существенной мере 
определяется характером структуры распределе-
ния обилия видов: оно практически отсутствует 
на участках с хорошим соответствием данной 
структуры ГМ и существенно при иной структу-
ре. Данный результат может свидетельствовать о 
том, что в сообществах с плохим соответствием 
структуры обилия видов ГМ связь между уровнем 
доминирования и видовым богатством в значи-
тельной мере (в большей степени для сообществ 
птиц и в меньшей для древесного яруса) является 
отражением зависимости обеих этих характери-
стик от размера видового фонда. 

Соответственно, как следует из результатов 
анализа, ключевым моментом, определяющим 
соотношение роли различных механизмов в фор-
мировании связи уровня доминирования и видо-
вого богатства сообществ, является соответствие 
структуры обилия видов геометрической модели. 
На участках, где такое соответствие выражено, 
видовое богатство в значительной мере (более 
чем на 80%) определяется числом особей сопут-
ствующих видов и показателем K, отражающими 
характер распределения нишевого пространства, 
т.е. локальными процессами. На участках с пло-
хим соответствием структуры обилия видов ГМ 
на данную характеристику влияют не только 
локальные условия среды, но и размер видового 
фонда сообществ. Роль локальных факторов при 
этом снижается до 57% в сообществах птиц и до 
65% в древесном ярусе лесов. 

Таким образом, полученный результат может 
быть рассмотрен в более широком экологическом 
контексте, а именно в связи с вопросом о соот-
ношении роли локальных процессов и размера 
видового фонда в формировании структуры и 
видового богатства сообществ на небольших уча-
стках. Дискуссия по этому вопросу была вызвана 
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уже упомянутым выше предположением о невоз-
можности достижения верхнего предела видово-
го богатства на небольших участках и о его зави-
симости от размера видового фонда сообществ. 
В качестве доказательства рассматривалась ли-
нейная зависимость между размером видового 
фонда и локальным богатством ценозов (Cornell, 
1985; Ricklefs, 1987). Однако последующее те-
стирование этой гипотезы дало неопределенные 
результаты (Lawton et al., 1993; Aho, Bush, 1993; 
Hugueny, Paugy, 1995; Duncan et al., 1998; Shurin 
et al., 2000; Simkova et al., 2001). Кроме того, стро-
гость данного теста неоднократно подвергалась 
сомнению из-за сложности определения зависи-
мой и независимой переменных (Srivastava, 1999; 
Herben, 2000; Lepš, 2001; Акатов и др., 2002; He 
et al., 2005; Akatov et al., 2005). Поэтому роль раз-
мера видового фонда сообществ в определении их 
локального богатства все еще остается неясной. 

Полученные нами результаты позволяют пред-
положить, что в сообществах деревьев и птиц 
Западного Кавказа данный фактор влияет как на 
локальное богатство, так и на уровень домини-
рования. Однако в среднем это влияние относи-
тельно невелико. Кроме того, оно практически 
отсутствует в сообществах с ранговой структу-
рой обилия видов, соответствующей ГМ. Данный 
вывод не является принципиально новым. Так, 
известно предположение, что соотношение роли 
локальных процессов и размера видового фонда 
в определении видового богатства биологиче-
ских сообществ зависит от интенсивности меж-
видовых взаимодействий (Cornell, 1985; Cornell, 
Lawton, 1992). В сообществах с интенсивными 
взаимодействиями (interactive community) зна-
чительную роль в этом играют локальные про-
цессы. В сообществах со слабыми взаимодей-
ствиями (non-interactive community) нишевое 
пространство всегда открыто, влияние локальных 
процессов ограничено и на первый план выходит 
размер видового фонда (Cornell, 1985; Cornell, 
Lawton, 1992). По мнению Корнелла, сообщест-
ва со слабыми биотическими взаимодействиями 
чаще формируются в условиях среды, где ло-
кальные вымирания видов являются следствием 
воздействия скорее абиотических факторов и на-
рушений, чем биотических взаимодействий. В со-
ответствии с полимодельной концепцией органи-
зации растительных сообществ Б.М. Миркина и 
Л.Г. Наумовой (1998) они относятся либо к абио-
тической S-модели (сообщества экстремальных 
условий, где почти нет конкуренции, и каждый 
из входящих в их состав видов подчиняется лишь 
собственным популяционным закономерностям), 
либо к R-модели (часто нарушаемые сообщества, 

а также открытые сообщества первых стадий 
сукцессий). Но обратим внимание, что геомет-
рическое распределение обилия видов, которое, 
как мы выяснили, ограничивает влияние размера 
видового фонда на видовое богатство, чаще об-
наруживается в тех же типах сообществ: первых 
стадий сукцессий, сообществ экстремальных 
условий среды и часто нарушаемых местообита-
ний (Able, Noon, 1976; Уиттекер, 1980; Sugihara et 
al., 2003; Panchal, Pandey, 2004; Hea, Tangb, 2008; 
Кузнецова, 2009). Это может означать, что либо 
наши представления об интенсивности конкурен-
ции между видами в сообществах разных типов 
(в первую очередь растительных) остаются огра-
ниченными, либо низкая интенсивность биоти-
ческих взаимодействий не является достаточным 
условием для существенного влияния региональ-
ных процессов на локальное богатство (Akatov 
et al., 2005; Акатов, Акатова, 2008).

Каков же механизм формирования структуры 
обилия видов, соответствующей ГМ? В литерату-
ре на этот вопрос нет определенного ответа. Так, 
гипотеза перехвата ниш, в основу которой поло-
жены априорные представления о различном «мо-
гуществе» видов при взаимодействии в сообще-
стве, представляет собой красивое, но достаточно 
формальное объяснение (Левич, 2007). Более реа-
листичен ее стохастический вариант – Dominance 
Pre-Emption model, когда каждый новый внед-
ряющийся в сообщество вид перераспределяет 
ресурс наименее обильного вида, при этом доля 
отделяемого ресурса не является строго фиксиро-
ванной, а случайно варьирует в некоторых преде-
лах, задаваемых моделью (Ferreira, Petrere Júnior, 
2008). В ряде работ обосновывается положение, 
что геометрическое распределение обилия видов 
наблюдается в тех сообществах, где потребляется 
единственный ресурс, и потребности видов в нем 
распределены линейно (Пузаченко, 2006; Левич, 
2007). 

По мнению Колаза и Вальто (Kolasa, Waltho, 
1998), недостатком ориентированных исключи-
тельно на разделение ресурса моделей является 
слабый учет других экологических факторов, 
влияющих на обилие видов. В качестве альтер-
нативы предлагается гипотеза иерархического 
строения сообществ (Kolasa, Biesiadka, 1984; 
Kolasa, 1989). В соответствии с ней ведущую 
роль в распределении обилия видов играет 
иерархическая природа местообитаний. Каждый 
фрагмент местообитания может быть разделен на 
более мелкие фрагменты в соответствии с биоло-
гически значимыми критериями. Иерархические 
уровни фрагментов местообитаний определяют 
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уровни специализации видов. Некоторые виды 
(генералисты) занимают и используют сравни-
тельно большие части местообитаний и являются 
обильными, в то время как другие (специали-
сты) – небольшие части и характеризуются мень-
шим обилием. В соответствии с одним из пред-
сказаний этой гипотезы распределение обилия 
видов на небольших участках сообществ должно 
соответствовать геометрической модели, а в зна-
чительных совокупностях видов – логнормаль-
ной (Kolasa, 1989). В последние годы внимание к 
иерархической организации среды и ее влиянию 
на видовое богатство сообществ усилилось (Пу-
заченко, 2006; Азовский и др., 2007; Гелашвили 
и др., 2007).

Причиной геометрического распределения 
обилия видов может быть также наличие в со-
обществах обратных связей, когда виды с более 
высокой конкурентной способностью оказыва-
ются более обильными по сравнению с други-
ми видами не только потому, что в силу своих 
биоэкологических особенностей захватывают 
лучшие местообитания и больше ресурсов, но и 
потому, что высокая численность способствует 
еще большему увеличению численности. На это 
явление как причину существования доминан-
тов в растительных сообществах ранее обратил 
внимание В.И. Василевич (1991). В таком случае 
отклонение от геометрической модели к гипербо-
лической может свидетельствовать об усилении 
роли двойных обратных связей в организации 
сообществ (Марков, Коротаев, 2007). Известны и 
другие подходы к обоснованию формы ранговых 
распределений (Пузаченко, Пузаченко, 1996; Ле-
вич, 2007; Ferreira, Petrere Júnior, 2008). Однако 
в целом, как подчеркивает Сугихара с соавтора-
ми (Sugihara et al., 2003), несмотря на важность 
выяснения фундаментальных причин закономер-
ностей соотношения обилия видов в ценозах, 
наши представления об этом – одном из наиболее 
глубинных аспектов ценотической структуры – 
к сожалению, остаются поверхностными.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, уровень доминирования в сообщест-
вах может определяться значительным числом 
факторов, в том числе эколого-биологическими 
особенностями наиболее многочисленных ви-
дов, конкретными обстоятельствами, сложив-
шимися на том или ином участке, характером 
экосистемных процессов в целом и размером 
видового фонда. Соответственно связь между 
уровнем доминирования и видовым богатством 
сообществ по-видимому чаще всего вызвана ком-

плексом причин. В частности, наши результаты 
позволяют предположить, что она в значительной 
мере (на 50–60%) является следствием простого 
перераспределения ресурсов от сопутствующих 
видов к доминирующему. Однако некоторую 
роль в этом играют и экосистемные процессы в 
целом, определяющие общий характер распреде-
ления ресурсов и местообитаний между видами, 
а также региональные и исторические процессы, 
опосредованно, через размер видового фонда, 
влияющие как на видовое богатство сообществ, 
так и на число потенциальных доминантов. При 
этом соотношение роли различных механизмов в 
качестве причины связи уровня доминирования 
и видового богатства сообществ зависит от сте-
пени соответствия ранговой структуры обилия 
видов геометрической модели. На участках, где 
такое соответствие выражено, видовое богатство 
в значительной мере определяется числом особей 
сопутствующих видов и показателем K, отражаю-
щим характер распределения нишевого простран-
ства, т.е. локальными процессами. На участках с 
плохим соответствием структуры обилия видов 
ГМ на данную характеристику влияют не только 
локальные условия среды, но и размер видового 
фонда сообществ. Кроме того, совокупное воздей-
ствие экосистемных и региональных процессов 
на данную характеристику также можно считать 
существенным. В изученных нами сообществах 
они определяют связь между уровнем доминиро-
вания и видовым богатством на 25–40%. В других 
типах сообществ роль этих факторов может быть 
еще более значительной. Это может означать от-
носительную независимость видового богатства 
ценозов от численности конкретных доминантов. 
Возможно именно из-за этого искусственное уда-
ление доминирующих видов из состава некоторых 
сообществ не приводит к быстрому и ощутимому 
росту видового богатства, как показано, напри-
мер, для ряда альпийских фитоценозов Западного 
Кавказа (Aksenova et al., 2004; Cherednichenko, 
2004; Ахметжанова, 2008). 

В завершение отметим, что характер структу-
ры рангового распределения обилия видов, так 
же как и соотношение роли разных факторов в 
формировании видового богатства ценозов, в 
значительной мере зависят от масштаба оценки 
феноменов (Schmida, Wilson, 1985; Kolasa, 1989; 
Wilson et al., 1998; Миркин, Наумова, 1998; Акатов 
и др., 2002; Ulrich, 2008; Wang et al., 2009; Акатов, 
2010). В частности, при увеличении размера уча-
стков древесного яруса лесов Западного Кавказа 
с 300 м2 до 0.3 га вклад уровня доминирования 
в варьирование их видового богатства снижает-
ся с 64 до 21%, а видового фонда возрастает с 
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10 до 30% (Акатов, 2010). В связи с этим необхо-
димо подчеркнуть, что представленные в данной 
статье результаты приложимы только к участкам 
сообществ относительно небольшого размера, 
видовое богатство которых можно рассматривать 
как локальное.

Авторы признательны рецензенту за вниматель-
ное прочтение рукописи и ценные замечания.
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Dominance level is traditionally expressed as a ratio between the number of individuals belonging to the 
most abundant species and the total number of individuals in a biological community. It is known that 
local species richness is usually higher in biological communities with high dominance level than in com-
munities with low one. Taking into account a complex nature of the dominance phenomenon, the under-
lying reasons (or mechanisms) may be diverse: 1. Dominance level may be determined by bioecological 
traits of the most abundant species as well as stochastic impacts. The more abundant is dominant species, 
the fewer amount of resources goes to concomitant species and, therefore, the lower is community spe-
cies richness. 2. The part of community resources used by the dominant species may be not a special case 
but can be a refl ection of general pattern of resources distribution among species under specifi c environ-
mental conditions. Correspondingly, in communities with higher dominance level there might be more 
“strict” distribution of resources among concomitant species, which, in turn, might infl uence community 
species richness. 3. The relationship between dominance level and community species richness may be 
caused by their dependence on the third variable, namely regional species pool. In the present paper we 
tackle the problem using arboreal and insectivorous bird communities of the West Caucasus as a case 
study. The data were collected in different altitudinal belts on both macroslopes of the western part of the 
Main Caucasian Ridge. The number of tree species and individual trees was counted within homogenous 
patches of arboreal phytocenoses 300 m2 in area. Species richness and numbers of insectivorous birds 
were estimated in course of route surveys with a route length being about 5 km. An analysis of empirical 
data was carried out using univariate and multiple correlation-regression techniques. The results indi-
cate that the relationship between dominance and local species richness is determined to a large extent 
(by 50–60%) by a dominant taking over greater or lesser amount of the resources (mechanism 1). 
The role of two other mechanisms (2 and 3) is not so prominent – together, they are responsible for 
25–40% of the relationship power. Relative contribution of different mechanisms to the relationship un-
der consideration depends on conformity of species abundance rank structure with the geometric series 
model. At those sites where this conformity is manifested, the relationship between dominance level and 
species richness is due mainly to mechanisms 1 and 2, i.e., is determined by local processes. At other 
sites, where the conformity of species abundance rank structure with the geometric series model is not so 
good, a certain role belongs to the size of regional species pool (mechanism 3).


