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Рассмотрено соотношение между относительной плотностью особей доминирующих видов (relative density of 
individuals of dominant species — RDD), структурой доминирования в целом (моно- или олигодоминантной), видовым 
богатством и размером видового пула в древостоях Западного Кавказа. Результаты показали, что древостои с низкой 
RDD характеризуются, как правило, более высоким видовым богатством, чем с высокой RDD. Однако это различие 
менее существенно, если снижение численности доминирующих видов ведет к росту численности субдоминантов 
и формированию олигодоминантной структуры. Размер видового пула в древостоях определенных типов с высокой 
и низкой RDD, так же как с моно- и олигодоминантной структурой, за некоторым исключением является сходным. 
Сделан вывод, что видовое богатство древостоев Западного Кавказа на небольших участках более тесно связано со 
структурой доминирования, чем с размером видового пула. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: древостои, структура доминирования, видовое богатство, видовой пул, Западный Кавказ.
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введение

Одним из важных аспектов организации рас-
тительных сообществ является связь их видового 
богатства с относительной плотностью доминиру-
ющих видов (relative density of individuals of domi-
nant species — RDD) (Shaukat et al., 1978; Василе-
вич, 1991; Bengtsson et al., 1994; Миркин, Наумова, 
2012). В ее основе могут быть разные механизмы, 
роль которых в разных ценозах может существен-
но различаться, поэтому характер и сила этой свя-
зи варьируют в сообществах разных типов, что за-
трудняет прогноз последствий для них изменения 
позиции доминантов (Reinhart et al., 2005; Kardol et 
al., 2010).

Так, в растительных сообществах относитель-
но стабильных и продуктивных местообитаний 
давление конкуренции может вести к росту сте-
пени дифференциации участия видов и снижению 
их видового богатства вплоть до монополизации 

участков наиболее успешным конкурентом (Hus-
ton, 1979; Bengtsson et al., 1994; Миркин, Наумова, 
2012; Šímová et al., 2013; Василевич, 2014). В связи 
с этим между видовым богатством фитоценозов и 
RDD может наблюдаться отрицательная зависи-
мость. Однако в соответствии с другой точкой зре-
ния (Stirling, Wilsey, 2001; Wilsey, Stirling, 2007), 
число видов и соотношение их численности в та-
ких сообществах определяются разными процес-
сами. Первая характеристика — размером видо-
вого пула, определяющим скорость иммиграции 
видов; вторая — преимущественно межвидовой 
конкуренцией. В результате связь между ними не-
редко оказывается слабой или отсутствует (Elliot, 
Swank, 1994; Ernest, Brown, 2001; Stirling, Wilsey, 
2001; Ma, 2005; Wilsey, Stirling, 2007). В частности, 
снижение численности доминирующих видов мо-
жет вести к росту численности субдоминантов (то 
есть формированию олигодоминантной структуры) 
без последствий для видового богатства (Wilsey, 
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 Stirling, 2007; Munson, Lauenroth, 2009; Souza et al., 
2011; Sasaki, Lauenroth, 2011). Но насколько широ-
ко и при каких условиях эти сценарии реализуются 
в растительном покрове, остается неясным. 

Древостои являются важным и относительно 
независимым компонентом лесных фитоценозов, 
на примере которого рассматривались многие про-
блемы организации биологических сообществ (Ва-
силевич, 1991; Francis, Currie, 1998; Ricklefs et al., 
1999; Pitman et al., 2001; Wright, 2002; Jabot, Chave, 
2011; Акатов, Чефранов, 2014; и др.). Это вызвано 
разными причинами, в том числе простотой уче-
та численности популяций деревьев, а также дли-
тельной историей взаимодействий между ними на 
конкретных участках. Так, известно, что конкурен-
ция между деревьями в древостоях ведет к гибели 
некоторых из них, преимущественно тех видов, 
которые оказались более уязвимыми к изменению 
светового режима или воздействию других факто-
ров. В результате формируются сообщества с пре-
обладанием наиболее конкурентоспособных видов 
(Долуханов, 1957, 1964; Спурр, Барнес, 1984; Peet, 
Christensen, 1988). 

В лесах Кавказа на участках с оптимальными 
условиями для развития определенных видов дре-
востои имеют преимущественно монодоминант-
ную структуру (Долуханов, 1957). В условиях, пе-
риодически благоприятных для одного из двух или 
нескольких потенциальных доминантов, формиру-
ются олигодоминантные ценозы, которые, однако, 
могут возникнуть и в других случаях. По мнению 
А. Г. Долуханова (1957), это происходит: 1) в про-
цессе интенсивно протекающих смен одних видов 
другими; 2) вслед за нарушениями (ветровалы, сне-
говалы, лавины, оползни, пожары, рубки, бактери-
альные или грибные заболевания); 3) при большой 
пестроте микроусловий среды; 4) при слабой сом-
кнутости древостоев, связанной с подавлением ле-
совозобновления травяной растительностью либо 
с плохими почвенными условиями (маломощные, 
сухие, каменистые почвы), но в достаточно бла-
гоприятном климате. В этот перечень необходимо 
добавить случайные обстоятельства (Василевич, 
1991). Кроме того, во многих случаях формирова-
ние олигодоминантных ценозов, как, например, бу-
ково-пихтовых, является следствием одновременно 
нескольких причин (Орлов, 1951; Долуханов, 1957, 
1964; Голгофская, 1967). 

Цель настоящей статьи — определить характер 
соотношения между относительной плотностью 
особей доминирующих видов (RDD), структурой 
доминирования в целом (моно- или олигодоми-
нантной), видовым богатством и размером видово-
го пула в древостоях Западного Кавказа.

материалы и методиКа

Район и объекты исследования
Объектом исследований явился древесный ярус 

лесных сообществ наиболее распространенных 
формаций Западного Кавказа в границах Красно-
дарского края и Республики Адыгея. Сбор факти-
ческого материала осуществлялся с 2000 по 2016 г. 
на склонах хребтов и выровненных участках (10–
2100 м1) в бассейнах рек Малая Лаба, Белая, Сукко, 

Пшада, Вулан, Небуг, Агой, Шепси, Наужи, Шахе, 
Сочи, Хоста, Мзымта и др., в том числе в пределах 
особо охраняемых природных территорий различ-
ного статуса (Кавказский биосферный заповедник, 
заповедник «Большой Утриш», Сочинский нацио-
нальный парк, природный парк «Большой Тхач», 
Майкопский ботанический заказник, памятники 
природы). 

В соответствии со схемой ландшафтно-фло-
ристического районирования Западного Кавказа 
(Зернов, 2006), изученные древостои расположе-
ны в трех районах: Новороссийском — НР (юж-
ный макросклон Главного Кавказского хребта 
(ГКХ), ограничен реками Маскага, Шапсухо), Со-
чинском — СР (южный макросклон ГКХ, ограни-
чен реками Шапсухо, Псоу) и Майкопском — МР 
(северный макросклон ГКХ, ограничен реками 
Пшиш, Лаба, Кубань) (рис. 1).

Рельеф и климатические условия района иссле-
дований характеризуются большим разнообрази-
ем. Для Черноморского побережья от Анапы до Ге-
ленджика (северо-западная часть НР) характерны 
небольшие абсолютные высоты (до 800 м), преоб-
ладание низкогорных и среднегорных хребтов, сло-
женных преимущественно карбонатными отложе-
ниями. Климат имеет восточно-средиземноморские 
черты: характерны жаркое и сухое лето и довольно 
мягкая зима. Среднегодовая температура возду-
ха, по разным источникам, колеблется от 9.0 до 
13.0 °С, средняя температура января — от –1.5° до 
3.8°, июля — 20.3–23.9 °С, годовая сумма осадков 
составляет 417–805 мм, увлажнение недостаточ-
ное (коэффициент увлажнения — 0.57–0.82), летом 
наблюдается засуха. С продвижением на юго-вос-
ток высота хребтов, температура и влажность уве-
личиваются. В районе Туапсе (граница между НР 
и СР) среднегодовая температура воздуха равна 
13.5 °С, годовое количество осадков — 1219 мм. 
В СР и МР абсолютные высоты превышают 2800–
3000 м (верховья рек Белая, Мзымта, Шахе и Ма-
лая Лаба). При этом климат береговой полосы (до 
200 м) в СР близок влажному субтропическому: 
средняя температура самого холодного периода — 
8.6°, самого теплого — 18.5 °С, годовое количество 
осадков — 1554 мм, коэффициент увлажнения — 
1.10–2.75. В нижнегорье северного макросклона 
ГКХ (МР) средняя температура января составля-
ет около 1.0 °С, июля — 23.0 °С. Район умеренно 
увлажнен, годовая сумма осадков — 560–860 мм, 
коэффициент увлажнения — 0.60–1.20. На высо-
те 600–650 м на южном макросклоне ГКХ средняя 
температура января — –0.3°, августа — 19.5 °С, 
количество осадков — до 2200 мм, коэффициент 
увлажнения — 1.10–2.60; на северном: средняя 
температура января — –2.0°, июля — 18.0 °С, 
годовая сумма осадков — 1130  мм. В поло-
се верхнего предела леса (1800–2000 м) средняя 
температура января составляет от –4.0 до  –6.8°, ав-
густа — 12.9–14.0 °С, среднее годовое количество 
осадков — 1780–2617 мм, коэффициент увлажне-
ния — 1.80–7.21 (Агроклиматический справочник, 
1961; Гребенщиков, 1974; Иванченко и др., 1982; 
Гребенщиков и др., 1990а, б; Рыбак, 2006). 

На южном макросклоне ГКХ в северо-западной 
части региона (НР) преобладают гемиксерофитные 
редколесья и шибляк (Juniperus excelsa, J. foetidis
sima, J. oxycedrus, Quercus pubescens, Carpinus ori
entalis, Pistacia mutica), встречаются сосновые леса  1 Здесь и далее приводятся высоты над ур. м.
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с Pinus nigra subsp. pallasiana и P. brutia subsp. 
pityusa. С продвижением на юго-восток они сменя-
ются лесами из дуба скального (Quercus petraea) и 
далее — широколиственными лесами с доминиро-
ванием или участием Fagus orientalis, Castanea sa
tiva, Buxus colchica, Taxus baсcata, которые распро-
странены до высоты 400–1000 м (СР). На северном 
макросклоне ГКХ до высоты 300–600 м простира-
ются широколиственные леса с доминированием 
и содоминированием Quercus robur, Q. petraea, 
Fagus orientalis и Carpinus betulus (МР). На высо-
те более 600 м на северном склоне ГКХ и более 
1000 м на южном они сменяются буково-пихто-
выми и пихтовыми (доминирующие виды — Abies 
nordmanniana и Fagus orientalis). На высотах 1800–
2200 м  располагается субальпийское криволесье 
(доминирующие виды — Betula litwinowii и Fagus 
orientalis). Пойменные леса района исследований 
представлены чистыми и смешанными древосто-
ями с доминированием ольхи серой и черной (Al
nus incana, A. glutinosa), тополя белого и черного 
(Populus alba, P. nigra), клена полевого (Асеr cam
pestre) и участием граба обыкновенного (Carpinus 
betulus) и др. В СР в них изредка встречается Ptero
carya pterocarpa. Состав и структура лесов района 
исследований характеризуются во многих работах 
(Орлов, 1951, 1953; Грудзинская, 1953; Долуханов, 
1957, 1964; Коваль и др., 1980; Гребенщиков и др., 
1990а, б; Бебия, 2002; Французов, 2006; Акатов, 
2014; и др.). 

 Методы исследования
Для описания мы выбирали относительно ров-

ные участки склонов с определенной экспозицией 
и крутизной или пойм рек площадью 0.5–1.0 га. 
В их пределах на примерно равном расстоянии 

друг от друга были заложены 10 пробных площа-
док площадью 300 м2 каждая. На каждой площад-
ке была произведена регистрация видов деревьев 
с диаметром ствола более 6 см на высоте груди 
и определена численность особей каждого вида 
(деревьев указанного размера). Древесные виды, 
всегда имеющие относительно небольшую высо-
ту (до 5–6 м), хотя диаметр их стволов иногда до-
стигал или превышал 6 см (Sambucus nigra, Corylus 
avellana, Cornus australis, Cotinus coggygria, Prunus 
laurocerasus, виды рода Crataegus и некоторые 
другие) не учитывали. Описания были выполнены 
в древостоях большинства лесных формаций рай-
она исследований, не нарушенных рубками (в том 
числе коренных, условно-коренных, производных, 
первых стадий первичных сукцессий), а также, воз-
можно, испытавших в прошлом воздействие рубок, 
но в настоящее время визуально не имеющих их 
следов и характеризующихся доминированием или 
содоминированием коренной породы. Из-за недо-
статочного количества данных в работе не рассма-
триваются некоторые типы древостоев, имеющие 
ограниченное распространение, в том числе с до-
минированием Taxus baccata, Pterocarya pterocarpa, 
Pinus brutia subsp. pityusa, Picea orientalis и неко-
торых других видов. Из-за значительной нарушен-
ности в статье не рассматриваются пойменные леса 
предгорных участков рек и древостои с доминиро-
ванием Quercus pubescens. Всего было проанализи-
ровано 685 площадок. 

Для каждой площадки были рассчитаны значе-
ния следующих показателей: 1) общее число осо-
бей на 300 м2 (плотность древостоя — W); 2) плот-
ность особей каждого вида (число особей на 
300 м2  — Wi); 3) относительная плотность особей 
доминирующего вида (RDD) — доля его особей от 

Рис. 1. Ландшафтно-флористические районы 
Западного Кавказа (Зернов, 2006): I — Новороссийский 
(НР); II — Сочинский (СР); III — Таманский; IV — 
Абинский; V — Хадыженский; VI — Майкопский (МР). 

The landscape-floristic regions of the Western Caucasus (Zernov, 
2006): I — Novorossiysk (НР); II — Sochi (СР); III — Taman;  
IV — Abinsk; V — Khadyzhensk; VI — Maykop (МР). 
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общего числа особей на площадке (W1 /W, где W1  — 
число особей доминанта); 4) видовое богатство — 
число видов деревьев указанного выше размера на 
300 м2 (S). 

Анализ фактического материала включал следу-
ющие этапы.

Была составлена таблица типов древостоев, вы-
деленных на основе доминирования (содоминиро-
вания) определенных видов и присутствия (отсут-
ствия) групп видов со сходным распределением по 
описаниям. 

Описания каждого из выделенных типов дре-
востоев были разделены на 2 примерно равные 
группы с высокой и низкой RDD. Затем на осно-
ве общей таблицы были сформированы 2 другие 
(табл. 1 и 2). В первой представлены данные по 
средней плотности особей видов деревьев на пло-
щадках с высокой и низкой RDD, во второй — по 
их постоянству (доля описаний древостоев опреде-
ленного типа с присутствием вида от общего числа 
описаний древостоев данного типа). Для каждого 
типа ценозов с высокой и низкой RDD были рас-
считаны средние значения RDD, W, Wi, S, а также 
определено общее число видов (N), зарегистриро-
ванных в древостоях определенного типа, которое 
отражает размер регионального видового пула це-
нозов (ценотический подход к его определению: 
Zobel et al., 1998) (табл. 3). 

Дополнительно, используя корреляционный 
анализ, мы сопоставили RDD и видовое богатство 
древостоев, относящихся к определенному типу 
(табл. 4).

результаты и обСуждение

Доминирующие и константные виды, типы 
древостоев
Из таблиц 1 и 2 следует, что в наиболее рас-

пространенных лесных сообществах Западно-
го Кавказа в древесном ярусе зарегистрировано 
34 вида крупных деревьев. Они были объединены 
в 3 группы: 1) виды, устойчиво доминирующие 
или содоминирующие в одном или нескольких 
из рассмотренных типов древостоев, — группа 
доминирующих видов; 2) виды, не являющиеся 
доминантами, но имеющие относительно высо-
кое постоянство в одном или нескольких из рас-
смотренных типов древостоев или присутству-
ющие в нескольких типах древостоев, — группа 
константных видов; 3) виды, имеющие низкое 
постоянство в древостоях небольшого числа ти-
пов, — группа редких видов. Группа доминантов 
включает 12 видов (35.3 %), константных видов — 
15 (44.0 %), редких — 7 (20.7 %). 

Среди доминирующих (содоминирующих) ви-
дов наибольшее распространение в рассмотрен-
ных древостоях имеют Fagus orientalis, Carpinus 
betulus, Quercus petraea и Abies nordmanniana. 
Остальные 8 видов из этой группы вне древостоев, 
где они преобладают, встречаются редко (Betula lit
winowii, Pinus nigra subsp. pallasiana, Quercus robur 
и др.). В соответствии с исследованием О. И. Ев-
стигнеева (2010), в рассматриваемых нами сооб-
ществах доминанты являются преимущественно 
конкурентными (С-стратеги: дубы), толерантно-
конкурентными (С-S-стратеги: бук и, по-видимому, 
пихта), реактивно-конкурентными (С-R-стратеги: 

сосны) и реактивными (R-стратеги: ольха, ивы) ви-
дами. Граб обыкновенный и, возможно, грабинник 
(Carpinus orientalis) характеризуются смешанной 
С-S-R-стратегией. У константных видов деревьев, 
по-видимому, преобладают черты S-стратегии 
(ясень, клены, рябины, липа, вяз шершавый); то-
поля являются R-стратегами. Редкие виды имеют 
черты разных стратегий. Менее понятна стратегия 
Betula litwinowii. Березы считаются типичными 
эксплерентами, участвующими в формировании 
фитоценозов первых стадий восстановления лес-
ной растительности после уничтожения ее пожара-
ми или в результате других воздействий (Работнов, 
1983; Евстигнеев, 2010). Однако на Западном Кав-
казе леса с доминированием этого вида, сформиро-
ванные на верхнем пределе распространения лес-
ной растительности (березовое криволесье), надо 
отнести скорее к коренным, поскольку отсутствуют 
породы, способные вытеснить его с соответствую-
щих местообитаний (Долуханов, 1957). 

Константные виды можно объединить в 4 груп-
пы. Наиболее многочисленная группа включает 
8 преимущественно неморальных видов деревьев 
(Acer laetum, Fraxinus excelsior, Tilia begoniifolia и 
др.). Они распространены в лесах почти всех ти-
пов от предгорий до верхнегорного лесного пояса 
(1500–1600 м), но каждый из них имеет некоторые 
предпочтения. Так, Fraxinus excelsior произрас-
тает преимущественно в лесах нижнегорного поя-
са. Acer campestre, Ulmus glabra и Prunus avium 
имеют наибольшее постоянство в лесах c доми-
нированием ольхи черной и дубов; Tilia begonii
folia, Acer laetum и Pyrus caucasica — в дубовых 
лесах; Sorbus torminalis — в относительно сухих 
дубовых и сосновых лесах. Распространение 2 дру-
гих неморальных видов — Acer platanoides и 
A. pseudoplatanus — ограничено относительно 
влажными местообитаниями нижне- и среднегор-
ного поясов. Выше 1500–1600 м неморальные виды 
сменяются преимущественно бореальными (Sorbus 
aucuparia, Salix caprea), а также кленом высокогор-
ным (Acer trautvetteri). В пойменных лесах высокое 
постоянство имеют Populus nigra и P. alba. 

На основе доминирования или содоминиро-
вания видов первой группы и присутствия/от-
сутствия видов второй группы древостои были 
объединены в 12 типов (рис. 2–8; табл. 1 и 2). 
Часть из них соответствует форма циям с однород-
ным видовым составом: древостои с доминирова-
нием Betula litwinowii (BL, 1850–2200 м), Quercus 
robur (QR, 200–350 м), Pinus nigra subsp. pallasiana 
(PN, 30–200 м), Alnus glutinosa (AG, пой мы, 100–
800 м) и A. incana (AI, пой мы, 200–500 м). Ценозы 
с доминированием широко распространенных ви-
дов — дуба скального, бука и пихты — разделе-
ны на 2 или 3 типа. Древостои с доминированием 
дуба скаль ного — на 2: с присутствием Carpinus 
orientalis (QPS, НР, 50–500 м) и без участия этого 
вида (QPN, МР и СР, 350–1000 м). Буковые древо-
стои — также на 2: с присутствием Castanea sativa 
(FOS, СР, 80–1000 м) и без участия этого вида 
(FON, МР, 400–600 м). Пихтовые — на 3: верхне-
горные с высоким постоянством Sorbus aucuparia 
и Acer trautvetteri (ANU, 1500–2000 м); средне-
горные с участием как неморальных, так и бо-
реальных видов (ANM, 1000–1500 м); среднегор-
ные с участием только не моральных видов (ANL, 
600–1000 м).
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Состав, видовое богатство и размер видового пула моно- и олигодоминантных древостоев Западного Кавказа
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Состав, видовое богатство и размер видового пула моно- и олигодоминантных древостоев Западного Кавказа

Рис. 2. Древостой с доминированием Betula litwinowii (BL): а — общий вид, б — крупный план.
Stand is dominated by Betula litwinowii (BL): а — general view, б — close-up view.

а

б
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Рис. 4. Древостой с доминированием 
Abies nordmanniana (ANM): а — об-
щий вид, б — крупный план. 
Stand is dominated by Abies nordmanniana 
(ANM): а — general view, б — close-up 
view.б

Древостои с высокой RDD 
Как видно из табл. 3 и рис. 9А, 

в таких древостоях средняя для ти-
пов RDD варьирует от 0.68 до 0.92. 
Среди них в среднем наиболее вы-
сокими значениями этого показателя 
характеризуются верхнегорные бе-
резовые и пихтовые, а также буковые 
древостои МР (0.91–0.92). Несколь-
ко ниже RDD в сообществах с пре-
обладанием дуба скального, ольхи 
черной и сосны черной, еще ниже —   
в древостоях с доминированием 
дуба черешчатого и в буковых СР 
(0.68–0.70). Относительное участие 
видов второго ранга на 55–87 % 
ниже, чем доминантов, поэтому все 
типы древостоев являются монодо-
минантными.

Среднее для типов видовое бо-
гатство варьирует от 1.8 до 3.7 вида 
на 300 м2 (табл. 3; рис. 9Б). Наибо-
лее низкое видовое богатство выяв-
лено в верхнегорных пихтарниках и 
букняках МР (в среднем 1.8 вида), 
которые одновременно характери-
зуются и высокой RDD. В первом 
случае это может быть связано с су-
ровыми условиями произрастания, 
во втором — с эдификаторными 
свойствами бука (обильным опадом 
и формированием кронами деревьев 
этого вида сильного и равномерного 
затенения), оказывающими угнета-
ющее действие на другие виды де-
ревьев (Грудзинская, 1953; Орлов, 
1953; Долуханов, 1957). Наиболее 
высокое видовое богатство выявле-
но в ценозах с доминированием дуба 
черешчатого, букняках СР и пихтар-
никах, расположенных на нижнем 
пределе их распространения (3.1–
3.7 вида). Эти сообщества сформи-
рованы в относительно благопри-
ятных условиях произрастания и 
характеризуются наиболее низкой 
RDD. Таким образом, чем выше 
RDD, тем в среднем ниже видовое 
богатство древостоев, причем связь 
между средними значениями этих 
параметров очень тесная (r = –0.912, 
n = 12, Р < 0.001). Однако обратим 
внимание на то, что березняки верх-
ней границы леса с RDD = 0.91, во-
преки ожиданию, характеризуются 
относительно высоким видовым 
богатством. Возможно, это связано 
с высокой общей плотностью дре-
востоя: в среднем 31.0 дерево на 
300 м2 (в остальных древостоях — 

Рис. 3. Древостой с доминированием Abies nordman niana (ANU). 
Stand is dominated by Abies nordmanniana (ANU).

а
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Состав, видовое богатство и размер видового пула моно- и олигодоминантных древостоев Западного Кавказа

Таблица 3
Характеристика древостоев Западного Кавказа с высокой и низкой относительной плотностью особей 

доминирующих видов (RDD)
Values of variables in forest stands of the Western Caucasus with high and low relative density of individuals  

of dominant species (RDD)

П р и м е ч а н и е. h — интервал высот над уровнем моря, м; n — число описаний; RDD — относительная плотность 
особей доминирующего вида; W — плотность древостоя на 300 м2; S — видовое богатство (число видов на 300 м2); N — 
общее число видов в описаниях.

14.3–24.7 особей) (табл. 3). Известно, что одним из 
наиболее важных механизмов воздействия доми-
нантов на видовое богатство сообществ является 
сокращение ими количества ресурсов, доступных 
для других видов. Чем выше плотность особей до-
минирующего вида, тем меньше ресурсов остает-
ся сопутствующим, тем меньшим числом особей 
они представлены, тем ниже видовое богатство 
 (MacArthur, Wilson, 1963; Ernest, Brown, 2001; 
McKane et al., 2002; Kunte, 2008). С другой сто-
роны, чем выше общая плотность древостоя, тем, 
при равной RDD, бóльшим числом особей будут 
представлены сопутствующие виды, тем бóльшим 
может быть число таких видов. О важности этого 
механизма свидетельствует высокий уровень кор-
реляции между средними значениями этих пара-
метров: r = 0.930, n = 12, Р < 0.001.

Общее число видов, попавших в описания 
монодоминантных древостоев различных типов, 
варьирует от 5 до 14 (размер видового пула — N) 
(табл. 3; рис. 9В). Наименьшее число видов (5) за-
фиксировано в верхнегорных березняках и пихтар-
никах; среднее (8–9) — в пихтовых лесах верхней 
части среднегорного пояса (1000–1500 м), а также 
в древостоях сухих склонов Черноморского по-
бережья (НР); наибольшее (10–14) — в древосто-
ях умеренно теплых и влажных местообитаний 
(в пихтарниках, расположенных на нижнем пре-
деле их распространения, букняках МР, сообще-
ствах с доминированием дуба черешчатого). Счи-
тается, что размер видового пула определяется 
в основном региональными факторами, включая 
степень изолированности сообществ, скорость и 
продолжительность видообразования, а также уни-
кальные события истории (Ricklefs, 1987; Cornell, 
1993; Zobel et al., 1998; Ricklefs et al., 1999). Это 
представление не противоречит нашим данным, 
поскольку в районе исследований наиболее низ-
кими значениями N характеризуются исторически 
молодые древостои верхнегорных лесов (табл. 3; 
рис. 9В). Считается, что значительная часть их ви-
дов (Betula litwinowii, близкая к B. pubescens Ehrh., 
Sorbus aucuparia, Salix caprea) появилась на Запад-

ном Кавказе только в начале плейстоцена, возмож-
но, — в конце плиоцена (Малеев, 1941; Ратиани, 
1979; Долуханов, 1980). Однако наличие тесной 
связи между размером пула и видовым богатством 
не подтверждается. Например, букняки МР харак-
теризуются относительно высоким значением N, 
но низким видовым богатством (см. выше); бук-
няки СР и березняки верхней границы леса — на-
оборот.

Древостои с низкой RDD
RDD в таких древостоях варьирует в преде-

лах от 0.34 до 0.54, преимущественно от 0.44 до 
0.50 (табл. 3; рис. 9А). Как видно из табл. 1, 
 большинство сопутствующих видов деревьев 
в них характеризуется более высокой плотностью 
особей, чем в древостоях с высокой RDD. В наи-
большей степени это различие выражено у видов 
второго ранга: Fagus orientalis (главным обра-
зом в пихтовых лесах), Carpinus betulus (в лесах 
с доминированием бука, дуба черешчатого, ольхи 
черной), C. orientalis (в сообществах с домини-
рованием дуба скального), Salix alba (в поймен-
ных лесах). У других видов оно, как правило, не-
велико (в среднем менее одной особи на 300 м2). 
При этом в одних древостоях при снижении RDD 
растет плотность особей преимущественно толь-
ко одного вида: в верхнегорных и среднегорных 
пихтарниках, древостоях с доминированием дубов 
скального (НР) и черешчатого; в других — с до-
минированием бука (СР) и сосны черной — не-
скольких, но в разной степени. В древостоях 
с доминированием березы и дуба скального (МР 
и СР)  наблюдается  небольшой рост плотности 
особей большинства сопутствующих видов дере-
вьев. В результате древостои с низкой RDD 7 из 
12 типов характеризуются средним участием ви-
дов второго ранга всего на 3–12 % ниже, чем до-
минантов (древостои с доминированием пихты, 
бука, дубов скального (НР) и черешчатого); 2 ти-
пов — на 20 и 23 % (с доминированием ольхи чер-
ной и серой); 3 — на 32–38 % (с доминированием 
березы, дуба скального (МР и СР) и сосны черной). 

Тип 
древостоя BL ANU ANM ANL FON FOS AG QR QPN QPS PN AI 

h 1850–
2200 

1500–
2000 

1000–
1500 

600–
1000 

400–600 80–1000 100–800 200–350 350–
1000 

50–500 30–200 200–500

Древостои с высокой RDD
n 16 22 24 30 37 18 34 20 31 41 20 39

RDD 0.91 0.92 0.77 0.73 0.92 0.68 0.82 0.70 0.85 0.85 0.88 0.78
W 31.0 17.5 20.3 22.5 14.3 19.4 17.8 22.2 20.6 22.6 19.9 24.7
S 2.6 1.8 2.5 3.1 1.8 3.7 2.7 3.5 2.6 2.4 2.3 2.8
N 5 5 8 11 11 8 14 11 8 9 8 10

Древостои с низкой RDD
n 14 22 23 30 35 19 35 22 31 44 20 39

RDD 0.54 0.50 0.48 0.44 0.51 0.34 0.47 0.44 0.48 0.51 0.48 0.49
W 32.6 27.4 13.3 19.6 14.7 21.1 15.1 22.3 18.6 38.2 24.4 24.6
S 3.6 3.0 2.6 3.1 2.7 4.1 3.9 4.0 4.8 3.6 4.2 3.5
N 6 5 9 11 13 10 13 11 12 12 9 9
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Рис. 5. Древостой с доминированием Fagus orientalis (FON).
Stand is dominated by Fagus orientalis (FON).

В древостоях  с доминированием  бука (СР) среднее участие 
третьего по рангу вида всего на 13 % ниже, чем первого, чет-
вертого — на 19 %. В древостоях остальных типов среднее 
участие третьего по рангу вида на 32–48 % ниже, чем первого. 
Строгих границ для разделения монодоминантных и олигодо-
минантных сообществ не существует. Однако условно древо-
стои с низкой RDD 9 из 12 типов можно рассматривать как 
преимущественно олигодоминантные (с содоминированием 2, 
реже — 3–4 видов), 3 (с доминированием березы, дуба скаль-
ного (МР и СР) и сосны черной) — как преимущественно мо-
нодоминантные. Полидоминантность предполагает примерно 
равное участие всех видов в ценозе. Среди древостоев Запад-
ного Кавказа такая структура доминирования практически не 
встречается.

Разную реакцию сопутствующих видов на снижение RDD 
в древостоях разных типов, по-видимому, можно объяснить 
их жизненной стратегией (Grime, 1977; Евстигнеев, 2010), 
а также степенью пригодности условий среды для произрас-
тания С-стратегов. Так, древостои верхнегорных и среднегор-
ных пихтарников, нижнегорных лесов МР с доминированием 
Fagus orientalis и Quercus robur, а также лесов НР с домини-
рованием Quercus petraea включают всего 2 вида (доминиру-
ющий и один сопутствующий) с признаками С-стратегии и 
несколько видов с признаками S-стратегии. Соответственно, 
снижение RDD в таких сообществах сопровождается ростом 
численности преимущественно всего одного сопутствующе-
го вида. Древостои с доминированием бука (СР), сформиро-
ванные в наиболее мягких климатических условиях, вклю-
чают большее число сопутствующих видов с признаками 
С-стратегии (граб, каштан, дуб скальный), способных суще-

Рис. 6. Древостой с доминированием Alnus 
glutinosa (AG).

Stand is dominated by Alnus glutinosa (AG).
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ственно увеличить участие в це-
нозах при снижении RDD. В лесах 
с доминированием Betula litwinowii, 
Quercus petraea (МР и СР) и Pinus 
nigra subsp. pallasiana среди сопут-
ствующих имеется ряд видов с при-
знаками С- и R-стратегий, однако 
участки древостоев этих формаций 
с высокой численностью данных 
видов встречаются нечасто, скорее 
всего из-за пессимальных условий 
для их произрастания (слишком 
холодно или сухо). В целом же мы 
видим, что на Западном Кавказе 
в условиях более благоприятных 
для произрастания С-стратегов (теп-
лых и влажных) формируются как 
монодоминантные, так и олигодо-
минантные древостои; в менее бла-
гоприятных  — преимущественно 
монодоминантные. 

В сообществах с низкой RDD 
большинство сопутствующих ви-
дов деревьев характеризуется так-
же и более высоким постоянством 
(табл. 2). В наибольшей степени 
(более чем на 40 %) постоянство 
увеличивают: Carpinus orientalis 
в древостоях НР с доминировани-
ем дуба скального и сосны черной, 
C. betulus в лесах МР с доминиро-
ванием бука и дуба черешчатого, 
Quercus petraea в древостоях с доми-
нированием бука (СР) и сосны чер-
ной, Acer trautvetteri в верхнегорных 
березняках, A. campestre в древосто-
ях с доминированием ольхи черной, 
Sorbus torminalis в лесах с домини-
рованием сосны черной. В древо-
стоях верхнегорных березняков и 
пихтарников, а также с доминирова-
нием сосны черной и дуба скального 
(МР и СР) в ответ на снижение RDD 
растет постоянство большинства со-
путствующих видов; в древостоях 
с доминированием ольхи черной 
и дуба скального (НР) — многих; 
с доминированием бука (МР) и оль-
хи серой — 2–3 видов; в древосто-
ях среднегорных пихтарников — ни 
одного. При этом обратим внимание 
на то, что в древостоях с доминиро-
ванием бука (СР) и дуба черешчато-
го при снижении RDD рост посто-
янства одних сопутствующих видов 
сопровождается снижением посто-
янства других. 

Следствием увеличения посто-
янства видов деревьев является 
рост локального видового  богатства 
ценозов (табл. 3; рис. 9Б). В среднем 
для всех древостоев — на 39 % (от 

Рис. 7. Древостой с доминированием Quercus petraea (QPN):  
а — общий вид, б — крупный план.

Stand is dominated by Quercus petraea (QPN): а — general view,  
б — close-up view.

Рис. 8. Древостой с доминированием 
Pinus nigra subsp. pallasiana (PN).
Stand is dominated by Pinus nigra subsp. 
pallasiana (PN).

а

б
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0 до 88 %), в среднем для 
древостоев, которые оста-
ются монодоминантны-
ми, — на 70 %, становятся 
олигодоминантными — на 
29 %. В наибольшей степе-
ни видовое богатство уве-
личивается в верхнегорных 
пихтарниках, сообществах 
с доминированием дуба 
скального (МР и СР) и со-
сны черной — на 60–90 %. 
В других типах древосто-
ев рост меньше; в ценозах 
с доминированием бука 
(СР) и дуба черешчатого — 
всего на 10–13 %; видовое 

богатство среднегорных пихтарников с высокой и 
низкой RDD примерно одинаково. 

В табл. 4 представлены значения коэффициента 
корреляции между RDD и видовым богатством (S) 
древостоев для каждого из рассмотренных нами 
типов. Из нее следует, что наиболее тесная связь 
между значениями этих параметров наблюдается 
в древостоях тех типов, в которых в ответ на ос-
лабление позиции доминанта редко формируется 
олигодоминантная структура (с доминированием 
Betula litwinowii, Quercus petraea (МР и СР) и Pinus 
nigra subsp. pallasiana). Отметим, что эти сообще-
ства приурочены преимущественно к относитель-
но неблагоприятным местообитаниям (холодным 
или сухим). В типах сообществ более благоприят-
ных местообитаний, где олигодоминантная струк-
тура формируется относительно часто, значения 
коэффициента корреляции ниже и варьируют в ши-
роких пределах. В наименьшей степени связь меж-
ду RDD и S выражена в среднегорных пихтарниках 
и букняках СР. 

Из таблиц 1 и 2 также следует, что снижение 
RDD практически не способствует проникнове-
нию в древостои видов других типов сообществ 
(кроме Acer campestre, который на участках с высо-
кой RDD встречается в 4 типах древостоев, с низ-
кой — в 7). В результате общее число видов, заре-
гистрированных в древостоях определенных типов 
с высокой и низкой RDD, оказывается близким 
(табл. 3; рис. 9В) — как в случае, когда при сниже-
нии RDD остается монодоминантная структура це-
нозов, так и когда формируется олигодоминантная. 
Исключение составляют древостои с доминирова-
нием Quercus petraea МР и СР: общее число видов, 
выявленных в сообществах данного типа с низкой 
RDD, в полтора раза выше, чем с высокой (12 и 
8 видов). Ситуация, когда в результате снижения 
RDD размер пула древостоев изменяется незначи-
тельно, а локальное богатство увеличивается, мо-
жет свидетельствовать об относительной незави-

симости последних 2 параметров. Это 
видно, в частности, из рис. 10. Добавим 
также, что корреляция между N и сред-
ними значениями S в рассмотренных 
сообществах статистически незначима: 
r = 0.318, n = 24. 

Возможны 4 причины, почему при 
снижении RDD виды деревьев прак-
тически не проникают в новые типы 
сообществ: 1) непригодность для их 
произрастания новых условий сре-

Таблица 4
Соотношение между относительной плотностью особей доминирующих 

видов (RDD) и видовым богатством древостоев (S)
Relationships between relative density of individuals of dominant species (RDD) and 

species richness (S) in forest stands
Тип 

древостоя n r P Тип 
древостоя n r P 

BL 30 –0.785 < 0.001 AG 69 –0.671 < 0.001
ANU 44 –0.712 < 0.001 QR 42 –0.659 < 0.001
ANM 47 –0.239 NS QPN 62 –0.821 < 0.001
ANL 60 –0.307 < 0.05 QPS 85 –0.735 < 0.001
FON 72 –0.697 < 0.001 PN 40 –0.841 < 0.001
FOS 37 –0.388 < 0.05 AI 78 –0.542 < 0.001

  П р и м е ч а н и е. n — число пробных площадок, r — коэффициент корреляции 
Пирсона, P — уровень значимости, NS — значение коэффициента корреляции 
статистически незначимо.

Рис. 9. Изменение относительной плотности особей домини-
рующих видов — RDD (А), видового богатства — S (Б) и видового 
пула — N (В) в древостоях вдоль высотного градиента.

h — средняя высота над ур. м. (м) расположения описанных участков. 
Древостои (на рис. 9 и 10): 1 — с высокой RDD, 2 — с низкой RDD.

Changing the relative density of individuals of dominant species — RDD 
(А), species richness — S (Б), and species pool size — N (В) in forest stands 
along the altitudinal gradient.

h — the average see level elevation (m) of the described areas. The forest stands  
(Fig. 9 and 10): 1 — with high RDD; 2 — with low RDD.
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ды (например, условий верхнегорного пояса) — 
 абиотический барьер; 2) значительный рост 
плотности в древостоях одного или нескольких 
субдоминантов — биотический барьер; 3) состав 
сопутствующих видов древостоев многих форма-
ций является очень сходным (табл. 1 и 2); 4) огра-
ниченное число видов, способных произрастать 
только в нарушенных (осветленных) лесах, как на-
пример: Pyrus caucasica, Prunus cerasus, Populus 
tremula. Последние 2 причины могут быть резуль-
татом обедненности видовых пулов древостоев За-
падного Кавказа. В верхнегорном поясе — из-за их 
эволюционной молодости; в нижерасположенных 
поясах — из-за вымирания видов древесных рас-
тений в плиоцене и плейстоцене (Колаковский, 
1974; Галушко, 1976; Ратиани, 1979; Долуханов, 
1980). Причем, поскольку вымирали главным об-
разом стенобионтные и стенохорные виды, остав-
шиеся характеризуются преимущественно ши-
рокими экологическими и пространственными 
ареалами (Толмачев, 1954; Агаханянц, 1981; Qian 
et al., 2003). Известно, что умеренные леса Север-
ной Америки и Восточной Азии пострадали в этот 
период в меньшей степени (Latham, Ricklefs, 1993; 
Qian et al., 2003). В результате общее число видов 
деревьев, произрастающих в таких лесах Евро-
пы, в 2 раза меньше, чем на восточном побережье 
Северной Америки, и в 6 раз — чем в Восточной 
Азии (Latham, Ricklefs, 1993). В частности, напри-
мер, в древостоях горных широколиственных ле-
сов центральной и северной Японии произрастает 
18–34 вида на гектар (учитывались деревья с диа-
метром на высоте груди более 10 см) (Masaki et al., 
1999), что значительно больше, чем в лесах Запад-
ного Кавказа. 

выводы 
В рассмотренных древостоях Западного Кавка-

за группа доминантов включает 12 видов (35.3 %), 
константных видов — 15 (44.0 %), редких — 
7 (20.7 %). Среди доминирующих видов широ-
кое распространение имеют 4 (Fagus orientalis, 
Carpinus betulus, Quercus petraea и Abies nordma
nniana), остальные (Betula litwinowii, Pinus nigra 
subsp. pallasiana, Quercus robur и др.) вне древо-
стоев, где они преобладают, встречаются относи-
тельно редко. 

Подавляющее большинство сопутствующих 
видов деревьев в древостоях с низкой RDD имеет 
более высокую плотность особей, чем с высокой 
RDD. При этом из 12 рассмотренных нами типов 
древостоев в 9 при снижении RDD растет плот-
ность преимущественно 1–3 видов, и древостои 
становятся олигодоминантными. В остальных не-
значительно увеличивается плотность большин-
ства видов, и они остаются монодоминантными 
(с доминированием Betula litwinowii, Quercus pe
traea (МР и СР) и Pinus nigra subsp. pallasiana). 
Олигодоминантная структура характерна для дре-
востоев, сформированных главным образом в отно-
сительно благоприятных условиях среды (теплых 
и влажных) и включающих в свой состав 2 или 
большее число видов с признаками С-стратегии. 

Древостои с низкой RDD характеризуются бо-
лее высоким видовым богатством, чем с высокой 
RDD. В среднем для типов древостоев, в которых 

редко формируется олигодоминантная структу-
ра, оно выше на 70 %. В типах сообществ, где та-
кая структура формируется относительно часто, 
в среднем — на 29 %. Соответственно, формиро-
вание олигодоминантной структуры в древостоях 
является причиной ослабления связи между RDD 
и видовым богатством, хотя в разных типах сооб-
ществ это выражено в разной степени. 

Общее число видов, зарегистрированных в дре-
востоях определенных типов с высокой и низ-
кой RDD, а также с моно- и олигодоминантной 
структурой, за некоторым исключением оказалось 
сходным. Ситуация, когда в результате сниже-
ния RDD размер пула изменяется незначительно, 
а локальное богатство увеличивается, может сви-
детельствовать об относительной независимости 
последних 2 параметров. Таким образом, видовое 
богатство древостоев Западного Кавказа на не-
больших участках более тесно связано со структу-
рой доминирования, чем с размером видового пула. 
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Summary

There is an opinion that the pressure of competition 
in the plant communities of stable and productive 
habitats leads to the decrease in evenness of struc-
ture of species abundance and species richness up to 
the monopolization of plots by the most successful 
competitor (Huston, 1979; Bengtsson et al., 1994). 
Hence, between the species richness of phytocoenoses 

and relative density of individuals of dominant spe-
cies (RDD), negative dependence should be observed. 
However, according to another view, the number of 
species and structure of their abundance are determined 
by the different processes. The number of species is 
determined by the species pool size and the rate of spe-
cies immigration, while the abundance structure — by 
the competition (Stirling, Wilsey, 2001; Ma, 2005; 
Wilsey, Stirling, 2007). In particular, in some commu-
nities a decrease of RDD leads to an increase in abun-
dance of subdominant species and to oligodominant 
structure. These changes in relative abundance could 
occur without changes in species richness. Therefore 
these variables could be weakly related (Ma, 2005; 
Wilsey, Stirling, 2007; Munson, Lauenroth, 2009). 
However, it is unclear how widely these scenarios are 
realized in the plant cover. The aim of our study was 
to examine the relationship between RDD, the domi-
nance structure as a whole (mono- or oligodominant), 
the species richness and the size of the species pool in 
the forest stands of the Western Caucasus. 

The data of forest stands were collected in the river 
basins of the Malaya Laba, Belaya, Sukko, Pshada, 
Vulan, Nebug, Agoy, Shepsi, Nauzhi, Shakhe, So-
chi, Khosta, Mzymta, and some others (altitude: 
10–2100 m a. s. l.). In accordance with the scheme 
of landscape-floristic zoning of the Western Cauca-
sus (Zernov, 2006), the studied stands are located in 
Novoros siysk, Sochi and Maykop regions (Fig. 1). 
A significant amount of data was collected in protect-
ed areas (Caucasus Biosphere Reserve, Sochi National 
Park, Bolshoy Tkhach Nature Park, Maykop Botanical 
Reserve, and others).  

The sample plots (300 m2) were set in all the most 
widespread forest communities (altogether 685). All 
trees > 6.0 cm dbh were counted in each sample plot. 
The data were analyzed as follows: 1. types of stands 
were allocated according to dominant, subdominant 
and constant species; 2. for each plot the total num-
ber of individuals per 300 m2 (W), dominance level 
(RDD = W1/W where W1 — individual number of spe-
cies of first rank), and number of species per plot (S) 
were calculated; the total number of species (N), that 
is the size of regional species pool (Zobel et al., 1998) 
was determined for each type of stands; 3. average 
density and constancy of species, as well as N and ave-
rage S, in stands of each type with high and low RDD 
as well as these in the mono- and oligodominant stands 
were compared. Also, the relationship between species 
richness (S) and RDD for each community type were 
considered. 

Based on the dominant and constant species the 
forest stands were merged into 12 types: BL — 
stands dominated by Betula litwinowii (1850–
2200 m a. s. l.); ANU, ANM and ANL — Abies nor
dmanniana (1500–2000, 1000–1500 and 600–1000 m, 
respectively); FON and FOS — Fagus orientalis 
(on the nor thern (with absence of Castanea sativa, 
Maykop region, 400–600 m) and southern (with pres-
ence of Castanea sativa, Sochi region, 80–1000 m) 
macroslopes of Big Caucasian Ridge); AG and AI — 
Alnus glutinosa and A. incana (floodplains, 100–
800 m); QR — Quercus robur (200–350 m); PN — 
Pinus nigra subsp. pallasiana (30–200 m); QPS and 
QPN — stands with dominated by Quercus petraea 
and the presence (Novo rossiysk region, 50–500 m) or 
absence (Maykop and Sochi regions, 350–1000 m) of 
Carpinus  orientalis (Tabl. 1 and 2; Fig. 2–8).
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All stands with high RDD (0.68–0.92) are mono-
dominant (Table 1, Fig. 9A). The mean species diver-
sity of stands of specific types (S) varies from 1.8 to 
3.7 species per 300 m2 (Table 3; Fig. 9Б).  The lowest 
species richness (1.8 species) was found in the upper-
mountain fir stands (ANU) and in the low-mountain 
beech stands (FON); the highest — in ANL, FOS 
and QR (3.1–3.7 species). The stands with low RDD 
(0.34–0.54) in relatively severe environments are 
monodominant (BL, QPN and PN); in relatively favor-
able ones — mainly oligodominant (Table 1). In forest 
stands with a low RDD most of species have a higher 
constancy than in stands with a high RDD (Table 2). 
Therefore, the first ones are characterized mainly by 
higher species richness (2.6–4.8 species per 300 m2) 
(Table 3; Fig. 9Б). On average, for types of stands 
where the oligodominant structure is not common, it 
is 70 % higher. In types of communities, where such 
a structure is formed relatively often, on average by 
29 %. Hence, there is a negative correlation between 
RDD and S in stands of all types (Table 4).  However, 
the Pearson’ correlation coefficient in the monodomi-
nant stands in harsh habitats (BL, QPN and PN) is 
higher than in mono- and oligodominant stands in 
more favorable habitats.

The total number of species recorded in stands 
with high and low RDD, as well as with mono- and 
oligominant structure is (with some exceptions) simi-
lar: 5–14  species (Table 3; Fig. 9В). The smallest 
number of species (5–6) is in the upper-mountain 
birch (BL) and fir (ANU) stands; average (8–9) — in 
the fir stands of the upper part of the middle-mountain 
belt (ANM), as well as in stands on the dry slopes of 
the Black Sea coast (PN); the largest (10–14) — in 
stands of moderately warm and humid habitats (ANL, 
FON, FOS, QR, and others). The situation when the 
species community richness with high and low RDD 

is different, while the size of the species pool is simi-
lar, may indicate a relative independence of these pa-
rameters (Fig. 10). Thus, the species richness of forest 
stands of the Western Caucasus on small plots closer 
linked with structures of dominance, than with species 
pool size.
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