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Показатели выравненности (доминирования) ха-
рактеризуют степень равномерности (неравномер-
ности) распределения видов по их участию (оби-
лию, биомассе) в биологических сообществах [1]. 
Правильное представление о характере и причинах 
соотношения этих параметров с продуктивностью 
и видовым богатством считается важным для по-
нимания функционирования экосистем и развития 
многих направлений природоохранной практики, 
например биоиндикации, сохранения биоразноо-
бразия, инвазивной экологии и др. [1–6]. Однако 
знания в этой области все еще остаются ограничен-
ными и противоречивыми [6–8].

Так, на основе работ, выполненных в 70–90-е 
годы прошлого века, сформировалось мнение, что 
в  сообществах стабильных и  продуктивных ме-
стообитаний давление конкуренции ведет к сни-
жению как выравненности, так и  видового бо-
гатства, вплоть до монополизации участков наи-
более успешным конкурентом. В  свою очередь 
ухудшение условий среды и  частые нарушения 
могут стать причиной исчезновения в них уязви-
мых видов и  монополизации ресурсов наиболее 

толерантными из оставшихся [1, 9–11]. Поэтому 
между видовым богатством ценозов и выравнен-
ностью (или доминированием) может наблюдаться 
положительная (или соответственно отрицатель-
ная) зависимость. Однако последующие исследо-
вания показали, что в сообществах организмов не-
которых систематических групп, в том числе рас-
тений, связь между этими параметрами нередко 
оказывалась слабой или отсутствовала [2, 8, 12–16].

Было сделано предположение, что это может 
быть связано с разным способом организации це-
нозов [8]. В тех из них, где конкуренция выражена 
слабо или отсутствует (non-interactive communities), 
как видовое богатство, так и выравненность опре-
деляются преимущественно скоростью иммигра-
ции видов. В соответствии с предсказаниями ней-
тральных моделей видового разнообразия (neutral 
diversity models) связь между этими характеристи-
ками в таких ценозах может быть положительной 
и  существенной [8, 17, 18]. Напротив, в  сообще-
ствах с  высокой интенсивностью межвидовой 
конкуренции (interactive communities) видовое бо-
гатство и выравненность определяются разными 
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процессами: видовое богатство более чувстви-
тельно к скорости иммиграции видов, выравнен-
ность – к интенсивности биотических взаимодей-
ствий. Поэтому варьирование обилия видов часто 
не сопровождается изменением их числа, и соот-
ветственно связь между этими параметрами ока-
зывается слабой [8, 12–14].

По мнению многих авторов [19–22], раститель-
ные сообщества с высокой интенсивностью меж-
видовой конкуренции формируются в благоприят-
ных (стабильных и продуктивных) местообитаниях, 
с низкой – в часто нарушаемых или испытывающих 
воздействие стрессовых факторов: недостаток све-
та, воды, элементов минерального питания, низкие 
или высокие температуры и др. Если исходить из 
представления о жизненных стратегиях (life history 
strategy) видов [19, 23], то в благоприятных место-
обитаниях доминируют многолетние конкурентно 
мощные виды, способные захватывать и удержи-
вать пространство, но отрицательно реагирующие 
на нарушения (С-стратеги); в стабильных низко-
продуктивных (экстремальных) местообитаниях – 
устойчивые к воздействию стрессовых факторов, 
но конкурентно слабые виды (S-стратеги); в часто 
нарушаемых – преимущественно однолетние виды, 
способные быстро использовать освобождающие-
ся пространство и ресурсы (R-стратеги) [19, 23].  
В  соответствии с  полимодельной концепцией 
Б. М. Миркина [22, 24] травяные сообщества пер-
вого типа относятся к C-R-S-модели организации, 
второго – к абиотической или биотической S-моде-
ли и третьего – к R-модели.

Теоретически характер связи между выравнен-
ностью (доминированием) и  продуктивностью 
также может определяться способом организации 
ценозов. Поскольку стабильные местообитания на 
крайних участках градиента продуктивности могут 
быть почти полностью заняты наиболее успеш-
ными S- или C-стратегами, рост продуктивно-
сти экстремальных местообитаний будет способ-
ствовать усилению роли субдоминантных видов, 
а благоприятных – доминантных [7]. Можно так-
же предположить, что наиболее успешные R-стра-
теги, первыми занявшие освободившееся после 
нарушений пространство, в более продуктивных 
местообитаниях быстрее достигают высокого оби-
лия. Соответственно связь между продуктивно-
стью и выравненностью в сообществах S-модели 
окажется положительной, а  в  C-R-S- и  R-цено-
зах – отрицательной.

С другой стороны, известно, что интенсивность 
межвидовой конкуренции за свет определяется ам-
плитудой варьирования размера (биомассы) рас-
тений [2, 11, 25], и она выше, чем интенсивность 

конкуренции за минеральные ресурсы [2, 14, 26–29].  
Поэтому в более продуктивных сообществах (с бо-
лее высоким травостоем) вероятность конкурент-
ного исключения видов должна быть выше, а раз-
личие в обилии (биомассе) оставшихся видов более 
выраженным, чем в менее продуктивных  [2, 25, 30].  
Соответственно связь между продуктивностью 
и выравненностью может быть отрицательной не-
зависимо от модели организации сообществ [30]. 
Однако правомерность данных гипотез остается 
неясной из-за ограниченного числа полевых ис-
следований и неоднозначности их результатов [6, 
7, 25, 30–34].

Цель настоящей работы – определение характе-
ра связи доминирования (выравненности) с про-
дуктивностью и видовым богатством в травяных 
сообществах с разными моделями организации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследовали травяные фитоценозы благопри-
ятных и  экстремальных местообитаний различ-
ных районов и высотных поясов Западного Кав-
каза и Предкавказья: альпийские ковры, пустоши 
и луга, субальпийские луга и болота, нижнегорные 
луга, травяной ярус дубовых, буковых и ольховых 
лесов, малопродуктивные степи (в том числе сухие 
на солонцеватых почвах), сообщества преимуще-
ственно однолетников на рудеральных местообита-
ниях (строительном мусоре, оголенных почве или 
глинистом грунте).

В соответствии с существующими представле-
ниями сообщества лугов относятся к конкурентной 
(C-S-R) модели [20, 22, 24, 35]. В частности, доми-
нанты альпийских и субальпийских лугов (Geranium 
gymnocaulon, Hedysarum caucasicum, Festuca woronowii 
и  др.) характеризуются относительно большой 
биомассой, крупными семенами и  низкой ско-
ростью роста, что соответствует С-стратегии; со-
путствующие виды этих сообществ имеют черты  
C-, S- и R-стратегий [35]. В свою очередь большин-
ство доминантов описанных нами лугов нижне-
горного пояса (Botriochloa ischaemum, Brachypodium 
pinnatum, Calamagrostis epigeios) относятся к видам, 
способным влиять на видовое богатство [16, 23, 
36–39].

Сообщества рудеральных местообитаний от-
носят к R-модели [19, 20, 22, 24, 40]. При этом 
некоторые авторы обращают внимание на на-
личие у  многих растений этих местообитаний 
черт C-стратегии [41, 42]. Сообщества остальных 
типов сформированы в  условиях постоянного 
воздействия стрессовых факторов. Так, ценозы 
альпийских ковров приурочены к  долгоснеж-
ным местообитаниям и поэтому имеют короткий 
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период вегетации; альпийских пустошей – к ма-
лоснежным местообитаниям (вершинам и греб-
ням хребтов), характеризующимся низкими тем-
пературами почвы в зимний период; сообщества 
субальпийских болот сформированы в условиях 
избытка воды; сухих степей – ее недостатка; тра-
вяного яруса лесов – недостатка света. Все эти 
сообщества относят к  стресс-толерантной (S-) 
модели [19, 20, 22, 35].

Основу работы составили 408 проб надземной 
биомассы, отобранных на площадках размером 
0.25 м2 в течение полевых сезонов 2014–2017 гг. Ин-
формация о расположении участков отбора проб 
приведена в табл. 1. Фактический материал по со-
обществам рудеральных местообитаний был собран 
в пределах г. Майкопа и его окрестностей; по высо-
когорным сообществам (альпийским лугам, коврам 
и пустошам, субальпийским лугам и болотам) – в пре-
делах Кавказского природного биосферного заповед-
ника; по другим типам сообществ – вне охраняемых 
территорий, но в местообитаниях без признаков ан-
тропогенных нарушений. Пробы были взяты на ти-
пичных участках сообществ в период максимального 

развития травостоя. Более половины проб (250) были 
отобраны регулярным способом в виде трансект, 
включающих 10 площадок размером 0.25 м2. Осталь-
ные пробы были отобраны сериями по 3–6 шт. на 
участок. В этом случае выбирали варианты сообществ 
с максимально высоким, низким и средним проек-
тивным покрытием доминирующих видов, которое 
оценивали визуально.

Пробы разбирали по видам и взвешивали. Прос- 
тые (с легко идентифицируемыми видами) пробы 
разбирали как в поле, так и в лаборатории, слож-
ные – только в лабораторных условиях. Затем одну–
три наиболее типичные пробы из серии высушива-
ли и взвешивали. Сухой вес для остальных проб се-
рии определяли на основе значений коэффициента 
усушки. Таким образом, общую продуктивность со-
обществ мы оценивали через сухой вес живой био-
массы, а относительную значимость видов – через 
сырой вес. Считается, что биомасса дает более точное 
представление о степени дифференциации участия 
видов в сообществах по сравнению с другими харак-
теристиками [1, 20]. Небольшой размер площадок для 
отбора проб (0.5 × 0.5 м) означает, что полученные 

Таблица 1. Расположение участков отбора проб

№ 
п.п. Район Координаты Высота над 

ур. м., м
Сообщества  
(число проб)

1 Город Майкоп и его 
окрестности

44°34.036ʹ–44°34.335ʹ с. ш., 
40°00.708ʹ–40°08.014ʹ в. д.

240–280 RUD (35)

2 Хребет Лесистый, бассейн
р. Белая

44°35.152ʹ–44°36.122ʹ с. ш., 
40°01.041ʹ–40°06.399ʹ в. д.

220–300 HF (85)

3 Хребет Скалистый, бассейн
р. Белая

44°15.464ʹ–44°21.393ʹ с. ш., 
40°09.587ʹ–40°12.587ʹ в. д.

498–744 LMG (50), HF (53)

4 Гора Ахмедов Пост, бассейн
р. Большая Лаба

44°13.346ʹ с. ш.,
41°02.718ʹ в. д.

662 LMG (23)

5 Гора Оштен, бассейн р. Белая 43°58.498ʹ–44°01.074ʹ с. ш., 
38°57.555ʹ–39°58.900ʹ в. д.

1855–2794 AG (20), AHS (16),  
SAG (13), SF (18)

6 Гора Абаго, бассейн р. Белая 43°54.428ʹ–43°55.217ʹ с. ш., 
40°08.654ʹ–40°09.120ʹ в. д.

2164–2667 AHS (8)

7 Гора Юха, бассейн р. Малая 
Лаба

43°42.189ʹ–43°43.711ʹ с. ш., 
40°40.841ʹ–40°42.651ʹ в. д.

2308–2680 AG (8), SF (4)

8 Гора Чугуш, бассейн р. Мзымта 43°46.443ʹ–43°46.776ʹ с. ш., 
40°12.389ʹ–40°12.844ʹ в. д.

2382–2648 AG (4), AHS (5),  
SAG (4)

9 Хребет Ацетука, бассейн
р. Мзымта

43°32.845ʹ–43°34.278ʹ с. ш., 
40°35.247ʹ–40°37. 924ʹ в. д.

1858–1897 SAG (10), SF (10)

10 Ставропольская возвышенность 44°51.153ʹ с. ш.,
41°56.285ʹ в. д.

585 ST (27)

11 Окрестности озера Маныч 45°59.833ʹ с. ш.,
43°14.405ʹ в. д.

30–75 ST (15)

Примечание. В табл. 1–3 и на рис. 1 и 2: AG – альпийские луга; SAG – субальпийские луга; LMG – нижнегорные луга; 
AHS – альпийские пустоши и ковры; SF – субальпийские болота; ST – степи; HF – травяной ярус лесов; RUD – рудераль-
ные сообщества.
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нами результаты имеют отношение только к малой 
пространственной шкале. Однако большинство ана-
логичных исследований [6, 7, 17, 25, 43–45] было вы-
полнено примерно в том же масштабе – использовал-
ся размер площадок от 0.25 × 0.25 м до 1 × 1 м.

На основе собранного фактического материала 
были определены значения следующих показате-
лей: W и Wd – общий сырой и сухой вес фитомассы 
на 0.25 м2; Wi – сырой вес каждого из видов; S – ви-
довое богатство (число видов растений на 0.25 м2);  
d = W1 /W – относительная значимость самого обиль-
ного вида (степень доминирования, индекс Берге-
ра-Паркера [1, 46]); Jʹ – показатель выравненности 
Пиелу, рассчитанный на основе индекса Шенно-
на-Винера (Jʹ = H/Hmax; H = – Σ pilnpi, где pi – доля 
вида i в суммарной биомассе; Hmax = lnS – значения H  
в ситуации, когда относительная значимость всех ви-
дов равна) [1, 47]. Несмотря на критику [48, 49], этот 
показатель в течение многих лет наиболее часто ис-
пользуется [1, 5, 6, 8, 12, 39, 49, 50]. При этом индексы 
d и Jʹ хорошо дополняют друг друга, поскольку пер-
вый показатель зависит от относительной значимо-
сти (обилия, биомассы) только доминанта, второй, 
напротив, чувствителен к соотношению значимости 
видов не только высоких, но и низких рангов [1].

В соответствии с гипотезами, представленными 
в начале статьи, связь доминирования (d) и вырав-
ненности (Jʹ) с продуктивностью (Wd) и видовым бо-
гатством (S) в сообществах разных моделей организа-
ции может быть положительной, отрицательной или 
отсутствовать. Ее характер для сообществ каждого 
типа определяли путем построения линейных и поли-
номиальных (2-й степени) моделей регрессии. Пред-
полагалось, что статистическая значимость только 
линейных коэффициентов регрессии свидетельствует 
о линейном характере связи, линейных и квадратич-
ных или только квадратичных – о криволинейном. 
Дополнительно для этой цели сравнивали скоррек-
тированный коэффициент детерминации (R2

adj) для 
линейных и полиномиальных моделей. Силу связи 
между характеристиками определяли путем оценки 
статистической значимости коэффициентов регрес-
сии (использовался t-критерий Стьюдента) и нескор-
ректированного коэффициента детерминации (ис-
пользовался F-критерий Фишера). Расчеты проводи-
ли с использованием программ Microsoft Excel 2007 
и Statistica 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Результаты исследований приведены в табл. 2, 3 
и на рис. 1, 2. В табл. 2 дана общая характеристика 
изученных растительных сообществ. Из нее видно, 
что наиболее продуктивными являются рудераль-
ные сообщества (R-модель). Среди конкурентных 
сообществ (C-S-R-модель) в среднем более низкой 

продуктивностью характеризуются альпийские 
луга, более высокой – субальпийские и нижнегор-
ные. Наименее продуктивен из S-ценозов травя-
ной ярус тенистых лесов. Наиболее высоким ви-
довым богатством характеризуются фитоценозы 
субальпийских лугов (C-S-R-модель). Несколько 
ниже в среднем видовое богатство нижнегорных 
лугов (C-S-R-модель), степей, пустошей и ковров 
(S-модель). Минимальное число видов на участ-
ках выявлено в сообществах травяного яруса лесов 
(S-модель).

Результаты анализа связи доминирования и вы-
равненности с продуктивностью и видовым богат-
ством (табл. 3 и рис. 1, 2) свидетельствуют:

1. Об отсутствии линейной связи между вырав-
ненностью (степенью доминирования) и продук-
тивностью в сообществах всех изученных типов 
независимо от модели их организации (значения 
линейных коэффициентов регрессии и  коэффи-
циентов детерминации во всех случаях статисти-
чески незначимы) (см. табл. 3). Для проверки на-
личия нелинейной составляющей в связи между 
этими характеристиками мы добавили в линейные 
уравнения регрессии квадратичный компонент. 
Однако во всех случаях он оказался статистически 
незначимым.

2. Связь между видовым богатством и степенью 
доминирования в большинстве сообществ линей-
ная отрицательная и статистически значимая (см. 
табл. 3, рис 1). В конкурентных и рудеральных со-
обществах (лугов и нарушенных местообитаний) 
она более тесная, чем в стресс-толерантных (ков-
ров, пустошей, болот, травяного яруса лесов, сте-
пей). Признаки наличия нелинейной составляю-
щей в связи между видовым богатством и степенью 
доминирования имеются только в сообществах су-
бальпийских лугов: а) линейный и квадратичный 
компоненты статистически значимы (d = 0.001*S 2– 

– 0.070**S + 1.289, где * – Р < 0.05, ** – Р < 0.01); б) скор- 
ректированный коэффициент детерминации поли-
номиальной модели (R2

adj = 0.53) выше, чем линей-
ной (R2

adj = 0.41). Сообщества этого типа характе-
ризуются наиболее высоким видовым богатством – 
до 35 видов на 0.25 м2 (см. табл. 2, рис. 1). При этом 
значения d снижаются только в интервале от 7 до 
25 видов (d = –0.032S +1.040, R2 = 0.52, Р < 0.001), 
затем в интервале от 25 до 35 видов в среднем не 
изменяются.

3. В сообществах лугов (C-S-R-модель) связь ви-
дового богатства с выравненностью тесная поло-
жительная линейная, в рудеральных ценозах (R-мо-
дель) и сообществах степей (S-модель) – умеренная 
положительная линейная, в остальных S-сообщес-
твах (пустошей и ковров, болот, травяного яруса 
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Таблица 2. Характеристика изученных растительных сообществ

Сообщества, высота над ур. м. (доминирующие виды) n Wd S

C-S-R-модель
AG, 2000–2650 м (Onobrychis biеberchteinii, Kobresia capillifolia,  
Alchemilla vulgaris, Geranium gymnocaulon, Hedysarum caucasicum)

32 78.3 ± 6.7 9.8 ± 1.1

SAG, 1850–2450 м (Calamagrostis arundinacea, Festuca woronowii, 
Brachypodium rupestre, Inula grandiflora, Senecio platyphylloides)

27 112.8 ± 4.4 18.8 ± 1.5

LMG, 490–750 м (Botriochloa ischaemum, Brachypodium pinnatum, 
Calamagrostis epigeios, Chrysopogon gryllus, Inula salicina subsp. aspera, 
Salvia verticillata)

73 103.0 ± 2.9 12.7 ± 0.6

S-модель
AHS, 2100–2800 м (Campanula tridentata, Carex tristis, Festuca ovina, 
Kobresia persica, Carum caucasicum, Leontodon hispidus, Pedicularis 
nordmannianа, Plantago atrata, Ranunculus crassifolius, Sibbaldia parviflora, 
Silene dianthoides, Trifolium badium, Veronica gentianoides)

29 39.0 ± 3.5 14.0 ± 0.9

SF, 1850–2150 м (Allium schoenoprasum, Carex rostrata, С. transcaucasica, 
Cirsium simplex, Eriophorum vaginatum, Menyanthes trifoliata, Primula 
auriculata)

35 50.0 ± 3.5 8.5 ± 0.7

ST, 75–600 м (Stipa lessingiana, S. pulcherrima, Salvia verticillata,  
Teucrium chamaedrys, Allium albidum, Artemisia lercheana, Poa bulbosa)

42 55.4 ± 4.6 15.4 ± 1.3

HF, 220–500 м (Aegopodium podagraria, Allium ursinum, Carex divulsa,  
C. pallescens, C. sylvatica, Dryopteris filix-mas, Festuca drymeja, Galeobdolon 
luteum, Salvia glutinosa, Symphytum grandiflorum, Trifolium medium)

138 22.8 ± 1.1 5.9 ± 0.3

R-модель
RUD, 200–240 м (Acalypha australis, Amaranthus blitoides, Ambrosia 
artemisifolia, Bidens frondosa, Chenopodium album, Conyza canadensis, 
Digitaria sanguinalis, Ranunculus repens, Setaria verticillata, Solidago 
сanadensis, Sonchus oleraceus)

35 138.4 ± 8.4 8.6 ± 0.6

Примечание. n – число проб; Wd – средний сухой вес пробы (г/0.25 м2); S – среднее число видов растений на 0.25 м2.  
Названия видов приводятся по [73].

Таблица 3. Результаты анализа связи доминирования (d) и  выравненности (Jʹ) с  продуктивностью (Wd) 
и видовым богатством (S) в растительных сообществах разных типов путем построения линейных моделей 
регрессии

Сообщества
(модель) n

Соотношения

d/Wd Jʹ/Wd d/S Jʹ/S

b R2 b R2 b R2 b R2

AG (C-S-R) 32 0.000 0.00 –0.000 0.00 –0.033*** 0.80 0.027*** 0.72
SAG (C-S-R) 27 –0.002 0.04 0.003 0.10 –0.019*** 0.43 0.017*** 0.48
LMG (C-S-R) 73 –0.001 0.01 0.001 0.03 –0.034*** 0.58 0.024*** 0.53
AHS (S) 29 –0.002 0.03 0.000 0.01 –0.020*** 0.35 0.006 0.08
SF (S) 32 –0.000 0.02 –0.001 0.00 –0.024*** 0.32 –0.009 0.07
ST (S) 42 –0.002 0.06 –0.001 0.02 –0.014*** 0.22 0.010** 0.19
HF (S) 138 –0.000 0.00 –0.000 0.00 –0.031*** 0.35 0.009* 0.03
RUD (R) 32 0.001 0.05 –0.000 0.01 –0.039*** 0.56 0.026** 0.24

Примечание. n – число проб; b – линейный коэффициент регрессии (уровень значимости: * – Р < 0.05, ** – Р < 0.01, 
*** – Р < 0.001); R2– коэффициент детерминации (полужирным выделены показатели, статистически значимые на уровне  
Р < 0.05).
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лесов) – очень слабая или отсутствует (см. рис. 2, 
табл. 3). В целом связь видового богатства с вырав-
ненностью в большинстве сообществ менее тесная, 
чем с доминированием. Причем данное различие 
в конкурентных сообществах выражено в меньшей 
степени, чем в сообществах других моделей орга-
низации (см. рис. 2, табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Итак, мы не обнаружили связь между вырав-
ненностью (доминированием) и  продуктивно-
стью в травяных сообществах Западного Кавказа 

и Предкавказья независимо от способа их органи-
зации. Этот результат не является неожиданным. 
Сходные данные были получены и  некоторыми 
другими авторами [7, 32, 50]. Такие результаты не 
позволяют отдать предпочтение ни одной из оха-
рактеризованных выше гипотез. Предположи-
тельно это может быть связано с одновременным 
влиянием на рассматриваемое соотношение не-
скольких факторов. Так, по мере снижения про-
дуктивности рост степени дифференциации ви-
дов по уровню их толерантности к абиотическим 
условиям среды может происходить одновре-
менно со снижением степени дифференциации 
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Рис. 1. Соотношение между доминированием (d) и видовым богатством (S) в растительных сообществах.



 ЭКОЛОГИЯ № 4 2018

270 АКАТОВ и др.

видов по их способности конкурировать за 
свет. Кроме того, экстремальная среда не спо-
собна поддерживать устойчивые популяции ло-
кально редких видов, и  это увеличивает вырав-
ненность малопродуктивных ценозов [7, 30, 51].  
С  другой стороны, интенсивная конкуренция 
в высокопродуктивных сообществах не приведет 
к значительному снижению выравненности, если 
они сформированы экологически эквивалентны-
ми (конкурентно симметричными) видами, как, 
например, в  древесном ярусе тропических ле-
сов [6, 18, 31] и, возможно, в сообществах некото-
рых типов лугов [39]. Наконец, частота нарушений 

в  низкопродуктивных сообществах может быть 
выше, чем в высокопродуктивных, что также может 
влиять на структуру обилия видов [31]. В целом мы 
присоединяемся к мнению, что условия, при ко-
торых продуктивность реально влияет на характер 
структуры распределения обилия видов, как и ме-
ханизмы этого влияния мало понятны и требуют 
большего внимания экологов [7].

Наши результаты показывают, что связь между 
видовым богатством и выравненностью (домини-
рованием) лучше выражена в сообществах конку-
рентной и рудеральной моделей, т. е. с доминиро-
ванием видов, имеющих черты С- и R-стратегий, 
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Рис. 2. Соотношение между выравненностью (J’) и видовым богатством (S) в растительных сообществах.
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чем стресс-толерантной модели с  доминирова-
нием S-стратегов. Причем, как видно из рис. 1 и 2, 
многовидовые участки сообществ, независимо от 
модели их организации, характеризуются низкой 
степенью доминирования и  соответственно вы-
сокой выравненностью. Маловидовые участки со-
обществ конкурентной модели характеризуются 
высокой степенью доминирования (низкой вы-
равненностью), рудеральной – высокой степенью 
доминирования, но значительным варьированием 
значений J', стресс-толерантной – значительным 
варьированием значений как J', так и d. Чтобы объ-
яснить полученные результаты, обратим внимание 
на разные механизмы (особенности) формирова-
ния видового богатства и структуры обилия видов 
в сообществах, организованных разным способом.

Так, в конкурентных сообществах, сформирован-
ных в стабильных и продуктивных местообитаниях, 
потенциально способно произрастать относительно 
большое число видов (значительный видовой пул). 
Поэтому наиболее значимым, если не единственным 
фактором, снижающим их видовое богатство, явля-
ются доминанты. Они сокращают ресурсы и про-
странство, доступные для других видов, а также 
ограничивают их проникновение в сообщества пу-
тем накопления мощного слоя опада [16, 23, 37, 38]: 
чем выше обилие доминанта и значительнее слой 
опада, тем меньше пространства и ресурсов остает-
ся другим видам, тем меньшее число особей этих ви-
дов оказывается на участках, тем ниже вероятность, 
что они будут принадлежать многим видам [52–56]. 
Такой механизм обусловливает тесную связь между 
выравненностью и видовым богатством. Причем, как 
следует из работы [16], она может быть выражена тем 
сильнее, чем более выражены черты С-стратегии у до-
минирующих видов.

Виды растений, произрастающие на часто нару-
шаемых продуктивных местообитаниях (в сообще-
ствах первых стадий восстановительных сукцессий), 
характеризуются высокой и, возможно, разной спо-
собностью к расселению, но не к вытеснению с участ-
ков других видов. Поэтому считается, что конкурен-
ция в R-ценозах либо отсутствует, либо слабо выра-
жена [19, 20, 22, 57]. При этом наиболее успешные 
R- или СR-стратеги, первыми занявшие освободив-
шееся пространство, могут быстро создавать плотные 
колонии, физически ограничивая появление других 
видов, хотя и не способны долго удерживать доми-
нирующую позицию [23, 58]. Число таких видов на 
конкретных участках, по-видимому, определяется 
случаем. Однако, как показывают наши результа-
ты, подобный механизм может обусловливать суще-
ственную связь между доминированием (выравнен-
ностью) и видовым богатством, хотя и менее тесную, 
чем в C-S-R-ценозах.

Сообщества S-модели характеризуются низкой 
интенсивностью межвидовой конкуренции [19, 
20–22]. Локальные вымирания видов происходят 
в них в результате воздействия абиотических фак-
торов. Решающее значение для их формирования 
имеют размер пула толерантных видов (он  тем 
меньше, чем экстремальнее условия среды), веро-
ятность попадания некоторых из них в то или иное 
конкретное место, а также их дальнейшего выжи-
вания вне зависимости от ближайших соседей  [21, 
59, 60]. В соответствии с этим сценарием возмож-
но формирование маловидовых S-ценозов с раз-
личным соотношением обилия (биомассы) видов: 
от сильно выраженного доминирования одного из 
наиболее успешных стресс-толерантов до пример-
но равного обилия нескольких из них. С другой 
стороны, в сообществах экстремальных местооби-
таний из-за малого размера их видового пула даже 
существенное снижение относительного обилия 
доминантов не приведет к ощутимому рос ту видо-
вого богатства. Вследствие этого наблюдается зна-
чительное варьирование выравненности в  мало-
видовых S-ценозах и соответственно слабая связь 
между значениями этой характеристики и видовым 
богатством (см. рис. 2).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Итак, теоретически растительные сообщества 
могут отличаться характером связи выравненно-
сти (доминирования) с продуктивностью и видо-
вым богатством, и это может быть связано с разны-
ми моделями их организации. Мы проверили это 
предположение на примере травяных сообществ 
Западного Кавказа и  Предкавказья. Результаты 
показали, что связь между видовым богатством 
и  выравненностью (доминированием) наиболее 
выражена в  сообществах конкурентной модели, 
в меньшей степени – в рудеральных ценозах, наи-
менее – в сообществах стресс-толерантной модели. 
При этом ни в одном из типов сообществ мы не 
обнаружили связь между выравненностью (доми-
нированием) и продуктивностью.

В завершение хотелось бы остановиться на не-
которых практических аспектах экологии, име-
ющих отношение к  полученным результатам. 
Во-первых, они свидетельствуют, что в отличие от 
сообществ организмов некоторых других система-
тических групп [3, 61] фитоценозы, сформирован-
ные в  экстремальных условиях среды, не обяза-
тельно характеризуются низкой выравненностью 
и соответственно этот показатель не может быть 
использован в качестве индикатора таких условий, 
по крайней мере, если рассматривается воздей-
ствие природных факторов. Во-вторых, известно, 
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что смена аборигенных доминантов на иноземные 
может иметь серьезные последствия для видово-
го богатства растительных сообществ, поскольку 
последние могут оказаться более сильными кон-
курентами [4, 62–66]. В настоящее время в новые 
районы чаще попадают рудеральные виды. Поэто-
му в регионах-реципиентах они произрастают пре-
имущественно в R-ценозах [67–70]. Однако в бу-
дущем ситуация может измениться из-за заноса 
в регионы видов с C- и S-стратегиями, а также из-
за эволюционной адаптации к новым типам место-
обитаний уже присутствующих там иноземных 
видов [70–72]. Результаты наших исследований 
позволяют предположить, что реализация такого 
сценария может иметь более серьезные послед-
ствия для конкурентных, чем стресс-толерантных, 
сообществ, поскольку они характеризуются более 
тесной связью между степенью доминирования 
(выравненностью) и видовым богатством.
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