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Известно, что видовое богатство сообществ
островов обычно ниже, чем участков материков, а
средняя плотность составляющих их видов, на�
против, выше (Crowell, 1962; MacArthur, Wilson,
1963; MacArthur et al., 1972; Case, 1975; Wright,
1980; Sara, Morand, 2002; Brotons et al., 2003; Anjos,
2004; и др.). Одной из наиболее вероятных при�
чин повышенной плотности островных популя�
ций считается эффект компенсации плотностью,
т.е. когда выпадение из сообществ одних видов в
результате высвобождения ресурсов и снижения
конкуренции ведет к увеличению плотности дру�
гих (Crowell, 1962; MacArthur et al., 1972). 

В настоящее время в результате фрагментации
природных ландшафтов многие биологические
сообщества существуют в виде изолированных
участков. В соответствии с теорией динамическо�
го равновесия островной экологии (MacArthur,
Wilson, 1963) снижение интенсивности обмена
видами между остатками сообществ, ставших
изолятами, должно со временем привести к ис�
чезновению из них части видов (видовой релакса�
ции) и, как следствие, увеличению плотности
оставшихся, т.е. к проявлению компенсационных
процессов. Однако как релаксация, так и эффект

компенсации плотностью во многих фрагменти�
рованных человеком ценозах не выявлены (Sim�
berloff, Gotelli, 1984; Brotons et al., 2003; Anjos,
2004; Butaye et al., 2005; Helm et al., 2006; Watling,
Donnelly, 2006; Морозов, 2009; Акатов и др., 2013;
и др.), либо последствия изоляции для них огра�
ничились выпадением только редких видов
(Dzwonko, Loster, 1989; Zacharias, Brandes, 1990;
Kwiatkowska, 1994; Загурная, 2011; и др.). Послед�
нее вполне объяснимо, учитывая высокую пред�
расположенность таких видов к вымиранию и низ�
кую способность к расселению (Hanski, 1982).

Высказывается предположение, что отсут�
ствие или низкая скорость релаксации во фраг�
ментированных сообществах могут быть связаны
с невысокими изолирующими свойствами окру�
жающей среды (т.е. фрагменты, разбросанные в
пределах агрокультурного или техногенного
ландшафта, не являются настоящими островами)
или непродолжительным периодом их изоляции
(преимущественно от 30 до 250 лет) (Metzger,
1997; Cook et al., 2002; Brotons et al., 2003; Anjos,
2004; Watling, Donnelly, 2006; и др.). Чаще предпо�
чтение отдается второму объяснению, что про�
явилось в широком распространении понятия
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“отложенного вымирания видов” или “долга вы�
мирания” (extinction debt: Tilman et al., 1994; Gibb,
Hochuli, 2002; Eriksson et al., 2002; Báldi, Vörös,
2006; Kuussaari et al., 2009; Krauss et al., 2010). Но
насколько обоснованным является такой выбор?

Для ответа на этот вопрос, по�видимому, необ�
ходимо обратить большее внимание на островные
природные местообитания (habitat islands: вер�
шины гор, озера, болота и т.д.), период изоляции
которых более значителен, чем фрагментов сооб�
ществ антропогенного происхождения, но менее
чем большинства настоящих островов (Watling,
Donnelly, 2006; Gurd, 2006). На Западном Кавказе к
таким местообитаниям можно отнести участки суб�
альпийских лугов, расположенные на высокогор�
ных массивах, обособленных от других лесной рас�
тительностью (буковыми или буково�пихтовыми
лесами). По данным Э.В. Квавадзе и Л.П. Рухадзе
(1989), полученным в результате спорово�пыль�
цевого анализа голоценовых отложений, 3–4 тыс.
лет назад площадь высокогорной растительности
в этом регионе была существенно больше, чем в
современный период. Однако затем началось
длительное поднятие растительных поясов, в том
числе и границы леса, которое проявляется до на�
стоящего времени, периодически прерываясь
нисходящими миграциями растительности. В со�
ответствии с данным сценарием упомянутые вы�
ше высокогорные массивы были преимуществен�
но изолированы от более крупных массивов и
хребтов как минимум в течение последней тыся�
чи лет. Целью настоящей работы является опре�
деление характера влияния изоляции субальпий�
ских фитоценозов на их видовое богатство и
встречаемость видов. Мы попытались ответить на
три вопроса:

1. Действительно ли относительно длительная
изоляция субальпийских лугов привела к сниже�
нию их видового богатства на участках фиксиро�
ванной площади?

2. Если это так, то вызвало ли это увеличение
средней плотности (встречаемости) оставшихся
видов?

3. Является ли более высокая средняя встреча�
емость видов на изолированных участках сооб�
ществ, чем на неизолированных, результатом
проявления компенсационных процессов, или
это следствие простого выпадения редких видов? 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе анализируется фактический матери�
ал, собранный авторами на 14 высокогорных мас�
сивах Западного Кавказа, расположенных в бас�
сейнах рек Белая, Малая Лаба, Шахе и Мзымта.
Основным объектом исследования стали 16 одно�
родных участков субальпийских лугов площадью

преимущественно 0.25–0.50 га (асс. Betonici mac"
ranthae – Calamagrostietum arundinaceae Onipchen�
ko, 2002, по: Onipchenko, 2002), расположенных
на восьми обособленных высокогорных массивах
с площадью нелесной растительности от 0.01 до
191 км2 и удаленностью до ближайшего более
крупного обособленного или необособленного
массива от 0.68 до 12 км (площадь и расстояние
были определены на основе топографической
карты масштабом 1 : 50000 без учета рельефа
местности). В качестве эталонов использовали
17 участков субальпийских лугов того же типа,
расположенных на шести необособленных высо�
когорных массивах. В пределах каждого участка
растительности закладывали 25 площадок по 16 м2

(общая площадь – 400 м2) и 25 площадок по 0.5 м2.
На этой основе были рассчитаны следующие пара�
метры: S1 – общее число видов на 400 м2 (на 25 пло�
щадках по 16 м2); S2 – среднее число видов на пло�
щадках размером 0.5 м2; f – встречаемость каждо�
го вида на площадках 0.5 м2 в пределах участков в
долях (встречаемость видов, которые были за�
фиксированы на площадках 16 м2, но не попали
на площадки 0.5 м2, считалась менее 0.04); F –
средняя встречаемость видов на площадках 0.5 м2

в пределах участков (рассчитывали по формуле:
F = S2/S1). Характеристика участков субальпий�
ских лугов обособленных и необособленных вы�
сокогорных массивов приведена в табл. 1 и 2. Для
определения характера и силы связи между ана�
лизируемыми параметрами были использованы
методы корреляционно�регрессионного анализа
(Лакин, 1980). Расчеты проводили с использова�
нием программ Microsoft Excel 2003.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты анализа фактического материала
представлены на рис. 1–3 и в табл. 3, 4.

Площадь массивов – число видов

На рис. 1а и в табл. 3 показано соотношение
между площадью обособленных высокогорных
массивов и числом видов растений на площади
400 и 0.5 м2 (S1 и S2). Как видно, в обоих случаях
между этими параметрами наблюдается статисти�
чески значимая положительная корреляция, одна�
ко для площадок размером 0.5 м2 она существенно
ниже, чем для 400 м2. Полученный результат согла�
суется с теорией островной экологии (MacArthur,
Wilson, 1963), а также с представлением, что чем
меньше площадь участков сообществ, тем силь�
нее их видовое богатство зависит от локальных
факторов, обусловливающих видовую емкость
среды, и меньше от региональных, в том числе
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изоляции (Terborgh, Faaborg, 1980; Shurin et al.,
2000; He et al., 2005; Akatov et al., 2005). При этом
следует учитывать, что положительная корреля�
ция между площадью изолятов и числом видов на
участках определенного размера только свиде�
тельствует в пользу предположения о наличии
островного эффекта, но не является его доказа�
тельством, поскольку может быть вызвана и дру�
гими факторами. По мнению Келли с соавт. (Kelly
et al., 1989), это может быть связано с некоторым
различием условий среды на однотипных место�
обитаниях больших и малых островов. Поэтому
мы дополнили проведенный выше анализ сопо�
ставлением числа видов на 400 и 0.5 м2 (S1 и S2)
для участков лугов, расположенных на необособ�
ленных массивах и небольших обособленных (с
площадью нелесной растительности менее 40 км2).
Из рис. 2а видно, что при сходстве значений S2

(предположительно видовой емкости местооби�
таний) большинство участков субальпийских лу�
гов, расположенных на необособленных масси�
вах, имеет более высокие значения S1 по сравне�
нию с участками обособленных массивов, что

подтверждает влияние изоляции на видовое бо�
гатство этих сообществ.

Площадь массивов – встречаемость видов

На рис. 1б и в табл. 3 показано соотношение
между площадью обособленных массивов и сред�
ней встречаемостью видов в пределах располо�
женных на них участков (F). Видно, что чем мень�
ше площадь высокогорного массива и ниже видо�
вое богатство субальпийских фитоценозов, тем
выше средняя встречаемость составляющих их
видов. Кроме того, как следует из рис. 2б, встре�
чаемость видов на большинстве участков луговых
сообществ небольших по площади обособленных
высокогорных массивов (менее 40 км2) в среднем
выше, чем на участках необособленных массивов
с близкими значениями S2 (т.е. с предположитель�
но равной видовой емкостью). 

Компенсация плотностью 
или выпадение редких видов?

Для ответа на вопрос, является ли повышенная
встречаемость видов на участках сообществ не�

Таблица 1. Характеристика участков субальпийских лугов, описанных на обособленных высокогорных массивах
Западного Кавказа

Горный массив, бассейн реки, координаты
Площадь 
массива, 

км2

№ 
участка

Высота 
над ур. м., 

м
S1 S2 F

Лагонакское нагорье, Белая, 44°04′ N, 39°54′ E 191.00 1 2155 98 17.2 0.18

2 1870 105 20.2 0.19

3 2095 91 21.3 0.23

4 2070 113 19.1 0.17

г. Ятыргварта, Малая Лаба, 43°51′ N, 40°49′ E 36.50 5 1810 62 14.2 0.23

6 1835 80 22.0 0.28

7 1870 48 14.0 0.29

г. Кут�Малая Чура, Шахе, 43°52′ N, 40°00′ E 17.90 8 2000 59 15.3 0.26

9 1980 46 12.5 0.27

г. Ачишхо, Мзымта, 43°43′ N, 40°09′ E 13.40 10 2250 66 19.7 0.30

г. Пшекиш, Белая, 43°58′ N, 40°16′ E 9.50 11 2060 62 13.1 0.21

12 1950 64 16.1 0.25

г. Хуко, Шахе, 43°56′ N, 39°49′ E 2.80 13 1870 38 14.7 0.39

14 1890 51 14.5 0.28

хр. Армянский, Белая, 43°54′ N, 40°02′ E 0.68 15 1900 54 17.2 0.32

г. Бзыке, Белая, 43°55′ N, 40°03′ E 0.01 16 1870 42 12.1 0.29



ЭКОЛОГИЯ  № 6  2015

ПОСЛЕДСТВИЯ ИЗОЛЯЦИИ СООБЩЕСТВ СУБАЛЬПИЙСКИХ ЛУГОВ 423

больших обособленных массивов результатом
проявления компенсационных процессов или это
следствие простого выпадения редких видов, мы
проанализировали фактические данные следую�
щим образом.

1. Выбрали группу участков субальпийских лу�
гов обособленных и необособленных массивов с
близкими значениями видового богатства на пло�
щадках размером 0.5 м2 (S2), предполагая, что они
сформированы на местообитаниях с близкой ви�
довой емкостью. Общее число таких участков со�
ставило 14, из них 8 были расположены на не�
больших по размеру обособленных массивах и 6 –
на необособленных. Значения S2 для участков
обособленных массивов варьировали в пределах
12.1–15.3 вида, для необособленных – 13.2–15.2;
число видов на площади 400 м2 (S1) – 38–62 и 64–
85 соответственно; средняя встречаемость видов
на участках (F) – 0.21–0.39 и 0.17–0.24.

2. Для каждого участка определили число ви�
дов в каждом из пяти классов встречаемости: 1�й –
0.01–0.20, 2�й – 0.21–0.40, 3�й – 0.41–0.60, 4�й –
0.61–0.80 и 5�й – 0.81–1.00 (N1, N2, …, N5).

3. Определили характер и уровень корреляции
между средней встречаемостью видов (F1) и чис�
лом видов в каждом классе встречаемости.

Мы предположили, что если относительно вы�
сокая средняя встречаемость видов на участках
обособленных массивов обусловлена только вы�
падением из сообществ редких видов, то следует
ожидать отрицательной корреляции между значе�
ниями F и числом видов в первом и, возможно, во
втором классах встречаемости в сочетании с от�
сутствием корреляции между F и числом видов в
других (третьем–пятом) классах. Если же относи�
тельно высокая средняя встречаемость видов на
участках обособленных массивов обусловлена в
том числе и проявлением эффекта компенсации
плотностью, то следует ожидать положительной
корреляции между F и числом видов в пятом или
в четвертом–пятом классах.

Результаты анализа, приведенные в табл. 4 и на
рис. 3, показывают, что между средней встречае�
мостью видов на больших участках (F) и числом
видов растений в первом классе встречаемости
имеет место высокая отрицательная корреляция.
Кроме того, участки обособленных массивов ха�
рактеризуются преимущественно меньшим чис�
лом таких видов, чем необособленных. Между F и

Таблица 2. Характеристика участков субальпийских лугов, описанных на необособленных высокогорных масси�
вах Западного Кавказа

Горный массив, бассейн реки, координаты № 
участка

Высота
над ур. м., м S1 S2 F

хр. Пастбище Абаго, Белая, 43°56′ N, 40°14′ E 
 

1 1895 67 16.3 0.24

2 1890 64 15.2 0.24

3 1905 68 17.8 0.26

4 1885 65 15.8 0.24

5 1875 74 13.2 0.18

6 1860 74 14.2 0.19

г. Тыбга, Белая, 43°53′ N, 40°15′ E 7 2000 77 16.9 0.22

8 2000 68 14.3 0.21

9 2020 81 17.4 0.21

10 2000 63 18.2 0.29

г. Абаго, Белая, 43°55′ N, 40°09′ E 11 2040 73 21.1 0.29

12 1950 102 24.5 0.24

хр. Аспидный, Белая, 43°55′ N, 40°24′ E 13 2275 84 14.6 0.17

14 2210 91 19.0 0.21

15 2240 90 28.0 0.31

г. Алоус, Малая Лаба, 43°49′ N, 40°30′ E 16 2200 41 7.6 0.19

г. Прогонная, Малая Лаба, 43°43′ N, 40°41′ E 17 2200 87 18.0 0.21
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числом видов во втором классе наблюдается от�
рицательная, но статистически незначимая кор�
реляция, в третьем и четвертом она отсутствует, в
пятом наблюдается умеренная положительная
корреляция. При этом, как видно из рис. 3б, по�
ложительная связь в последнем случае обусловле�
на всего одним участком, характеризующимся
наиболее низким числом видов на площади 400 м2

(г. Хуко, см. табл. 1). В случае исключения этого

участка из анализа значение коэффициента кор�
реляции падает до 0.066. 

Таким образом, результаты анализа свидетель�
ствуют о том, что последствия изоляции для рас�
сматриваемых сообществ, по�видимому, ограни�
чились выпадением из них преимущественно
редких видов, и это не сказалось на плотности
(встречаемости) оставшихся. Необходимо отме�
тить, что в данном случае речь идет о локально
редких видах, т.е. имеющих низкую встречае�
мость на малых площадках в пределах конкрет�
ных участков субальпийских фитоценозов. Одна�
ко, скорее всего, эти виды являются редкими и
для региона в целом, о чем свидетельствует харак�
тер распределения регионально редких и обыч�
ных видов растений по участкам субальпийских
фитоценозов, расположенных на необособлен�
ных и обособленных высокогорных массивах
(Акатов, 1999). Было показано, что распределе�
ние первых (т.е. обычных видов) по участкам, рас�
положенным на массивах обоих типов, близко к
случайному или равномерному, а вторых (т.е. ред�
ких в регионе видов) по необособленным масси�
вам – к случайному, а по обособленным – к пят�
нистому. Таким образом, в отличие от обычных
видов регионально редкие виды отсутствовали на
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Рис. 1. Соотношение между площадью обособленных
высокогорных массивов (А), числом (S1, S2) и сред�
ней встречаемостью видов (F) на участках сообществ
субальпийских лугов.
а: белые кружки – число видов на 400 м2 (S1), черные –
число видов на 0.5 м2 (S2); б: белые кружки – средняя
встречаемость видов на участках (F).
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Рис. 2. Соотношение между числом видов на 0.5 м2

(S2), 400 м2 (S1) и средней встречаемостью видов (F)
на участках субальпийских лугов, расположенных на
необособленных и обособленных высокогорных мас�
сивах с площадью менее 40 км2.
1 – участки, расположенные на необособленных вы�
сокогорных массивах, 2 – на обособленных.

Таблица 3. Соотношение между корнем квадратным
из площади обособленных высокогорных массивов,
числом и средней встречаемостью видов на участках
сообществ субальпийских лугов

Зависимые 
переменные n R2 r Р

S1 16 0.820 0.905 <0.001

S2 16 0.361 0.601 < 0.05

F 16 0.566 –0.752 <0.001

Примечание. n – число участков; S1 – число видов на площа�
ди 400 м2; S2 – среднее число видов на площадках 0.5 м2; F –
средняя встречаемость видов на участке; R2– коэффициент
детерминации; r – коэффициент корреляции Пирсона; P –
уровень значимости.
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большем числе обособленных массивов, чем
можно было бы ожидать в соответствии со слу�
чайным распределением, и это можно рассматри�
вать как результат влияния изоляции. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Как показали результаты исследований, изо�
ляция луговых сообществ на ряде высокогорных
массивов Западного Кавказа в течение примерно
тысячи лет привела к снижению их видового бо�
гатства. Однако этот процесс, видимо, идет пре�

имущественно за счет выпадения редких видов
растений и не сопровождается эффектом ком�
пенсации плотностью. Поэтому можно предпо�
ложить, что для широкого проявления компенса�
ционных процессов требуется более длительный
период времени, чем продолжительность изоля�
ции большинства фрагментов сообществ антро�
погенного происхождения. Соответственно мож�
но ожидать, что современная стадия релаксации
фрагментированных человеком ценозов, кото�
рая, если судить по опубликованным данным,
выражается в выпадении из них преимуществен�
но редких видов организмов без существенного
изменения плотности оставшихся, скорее всего,
продлится еще весьма продолжительный период
времени. Однако для получения более обосно�
ванных представлений в этом отношении необхо�
димы дальнейшие исследования сообществ ост�
ровных местообитаний.

Исследования выполнены при финансовой
поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований (гранты 97�04�48360 и 12�04�00204).
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