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Введение

Актуальность

Выявление механизмов формирования растительных сообществ – одна из

важнейших  проблем  современной  экологии  растений  (Kraft  et  al.,  2007;

Götzenberger et al., 2012; Bello de et al., 2013). Наиболее активно в этой области

развивается подход,  который основан на работе с  функциональными призна-

ками растений (ФП). С его помощью анализируют как отдельные виды, так и

фитоценозы в целом, что позволяет делать выводы о принципах отбора видов

сосудистых растений в локальные местообитания из общего регионального пу-

ла и механизмах их сосуществования между собой внутри фитоценозов (Garnier

et al., 2015).  Функциональное разнообразие сообщества (то есть характер рас-

пределения признаков внутри сообществ) связано с его динамикой, устойчиво-

стью, продуктивностью, балансом элементов минерального питания и другими

аспектами, что позволяет широко применять данные подобных исследований. 

Территория Тебердинского государственного природного биосферного за-

поведника (Карачаево-Черкесская республика РФ) располагается на западе се-

верного макросклона Кавказского хребта. Более 70 % территории заповедника

лежит выше верхней границы леса. Для высокогорий характерно разнообразие

местообитаний на небольших площадях и мезоклиматические градиенты, свя-

занные с характеристиками рельефа. Эти особенности дают большие возможно-

сти  для  проведения  сравнительных  исследований  в  области  фитоценологии

(Onipchenko, 2002). За более чем 40 лет исследований на стационаре кафедрой

экологии и географии растений накоплен массив детальных фитоценологиче-

ских  данных  (Онипченко,  1990;  Onipchenko,  2002;  Герасимова  и  др.,  2003;

Елумеева, 2005; Шидаков, Онипченко, 2007; Онипченко и др., 2011; Аксенова и

др., 2014). Значительная площадь и разнообразие высокогорных фитоценозов в

совокупности с хорошей флористической и фитоценологической изученностью

территории позволяют провести  исследования  функциональной структуры и,

5



таким  образом,  подойти  к  решению  актуального  вопроса  отбора  видов  в

альпийских сообществах.

Степень разработанности темы исследования

В современном виде функциональный подход к изучению растительных

сообществ оформился к концу XX века и продолжает развиваться ( Wacker et al.,

2009; Sandel et al.,  2010; Mason, Mouillot, 2013). Изначально функциональной

структурой  называли  разнообразие  и  участие  функциональных  групп  (Diaz,

Cabido, 1997; Diaz et al., 1998; Reich et al., 1998b; Hodgson et al., 1999; Lavorel,

Garnier, 2002; Petchey, Gaston, 2002; Deyn De et al., 2008). Их устанавливали на

основе  различий  между  видами:  например,  по  жизненным  формам,  морфо-

логии, стратегиям поглощения ресурсов и т. д. (Garnier et al., 2015). Позже было

показано,  что  использование  отдельных  функциональных  групп  менее

информативно, чем работа с величинами функциональных признаков (Chapin,

1996a; McIntyre, 2006). Показано, что ФП, связанные с ростом растения, его раз-

множением и поглощением ресурсов, так называемые ключевые, тесно связаны

с эколого-физиологическими особенностями и экологической стратегией видов

(Cornelissen et al., 2003; Pierce et al., 2017). Эти признаки достаточно легко изме-

ряются, что позволяет изучать характер их  распределения даже в крайне бога-

том  видами  сообществе  (Hulshof,  Swenson,  2010). С  целью  получения

стандартизированных данных разработаны международные протоколы измере-

ний, а сами данные пополняют глобальные базы функциональных признаков

(Cornelissen et al., 2003; Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

Исследования  функционального разнообразия  применяют  для  решения

широкого  круга  вопросов,  касающихся  организации  экосистем  (Flynn  et  al.,

2009; Dias et al., 2013; Garnier et al., 2015). На основе изучения ФП можно оце-

нить функциональное разнообразие сообщества, которое связано с его динами-

кой, устойчивостью, продуктивностью, балансом элементов минерального пи-

тания и другими аспектами (Pavoine et al., 2011; Chalmandrier, 2014; Carlson et
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al., 2015; Siefert et al., 2015). Кроме того, распределение ФП в фитоценозах –

основа для выявления механизмов их формирования, оценки связи с градиен-

тами  среды  (Dirnböck,  Dullinger,  2004;  Ackerly,  Cornwell,  2007;  Cornwell,

Ackerly, 2009; Mason et al., 2012; Garnier et al., 2015).  На примере альпийских

растений показано, что на основе изучения ФП можно прогнозировать измене-

ние растительности в результате глобального потепления (Soudzilovskaia et al.,

2013). На территории России подобные исследования носят единичный харак-

тер и основаны на малом числе видов (Шидаков, Онипченко, 2007; Elumeeva et

al., 2015; Кораблев, Смирнов, 2017).

Объектами исследования являются функциональные признаки отдель-

ных видов высокогорных растений, предметом – функциональное разнообразие

альпийских фитоценозов.

Цель исследования – изучить закономерности распределения ФП сосуди-

стых растений в высокогорных фитоценозах Северо-Западного Кавказа. Для до-

стижения цели были поставлены следующие задачи:

– проанализировать  базу  данных  геоботанических  описаний  за  период

1984–2010 годов и сформировать список видов, произрастающих выше границы

леса и не являющихся редкими на данной территории;

– провести измерения двух выбранных функциональных признаков в по-

левых условиях;

– рассмотреть распределения и значения признаков среди видов растений

высокогорий;

– провести анализ функционального разнообразия альпийских сообществ;

– проанализировать спектр эколого-ценотических стратегий видов высо-

когорий.
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Научная новизна работы заключается в комплексном анализе функцио-

нальных признаков сосудистых растений широкого спектра местообитаний на

заповедной территории. Исследования функциональной структуры высокогор-

ных фитоценозов проведены впервые на территории России. Впервые для Рос-

сии создана база данных такого объема, показан одновершинный характер рас-

пределения изучаемых признаков, проведен анализ функционального разнооб-

разия  высокогорных  сообществ,  а  также  установлены  типы  жизненных

стратегий на основе функциональных признаков листа.

Теоретическая и практическая значимость. Полученные данные о рас-

пределении значений изученных признаков высокогорных растений носят пре-

жде всего фундаментальных характер, являются вкладом в развитие функцио-

нальной фитоценологии в нашей стране и могут служить базой для дальнейших

исследований в этой области. 

Проведенный анализ функциональной структуры альпийских фитоцено-

зов позволил оценить степень и характер заполненности пространства экологи-

ческих ниш, что даст возможность в дальнейшем оценить устойчивость данных

экосистем к нарушениям и внедрению новых видов. На основе проведенных

измерений функциональных признаков возможно прогнозирование изменений

растительного покрова высокогорий Северо-Западного Кавказа при глобальных

изменениях климата.

Результаты работы могут быть использованы как основа для количествен-

ной оценки роли различных факторов, влияющих на формирование альпийских

растительных сообществ.

Показатели индексов функционального разнообразия фитоценозов с прак-

тической точки зрения могут быть использованы для разработки рекомендаций

по сохранению видового разнообразия на уровне сообществ.

8



На основе выполненного нами определения типов стратегий для высо-

когорных видов  возможен отбор  видов  рудеральной стратегии для  рекульти-

вации антропогенно нарушенных участков склонов, в том числе восстановления

растительности на территории строительства и расширения горнолыжных ку-

рортов Кавказа.

Методология и методы работы  отражены в главе «Материалы и мето-

ды», включая методы сбора материала и статистического анализа. Исследование

опирается на функциональный подход, который базируется на изучении распре-

делений функциональных признаков растений в различном пространственном

масштабе ( Mouchet et al., 2010; Komac et al., 2015; Díaz et al., 2016; Bruelheide et

al.,  2018). Функциональные признаки определяют как признаки, которые кос-

венно влияют на приспособленность особи через ее основные функции, такие

как  выживание,  размножение  и  рост  (Garnier  et  al.,  2015).  В  рамках  работы

выбрано два  ключевых признака:  высота  особи и удельная листовая поверх-

ность (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

Работа опирается на базу данных функциональных признаков и данные по

надземной  биомассе  видов  в  альпийских  сообществах.  В  полевых  условиях

проводили измерения высоты особей и сбор листьев для оценки УЛП. В лабора-

торных условиях получали данные по признакам листа (площадь, сухая и влаж-

ная масса), на основе которых потом рассчитывали УЛП и оценивали типы эко-

логических  стратегий.  Методы  статистической  обработки  исходных  данных

описаны в  разделе 3.3.  В рамках работы использованы современные методы

статистической обработки.
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Положения, выносимые на защиту

1. Вегетативная  высота  растений  высокогорий  Северо-Западного  Кавказа

значимо различается для видов разных высотных поясов, функциональ-

ных  групп  и  растительных  сообществ,  а  также  линейно  связана  с

участием видов растений по надземной биомассе.

2.  Малый объем среды в случае альпийских ковров (по высоте растений)

используется менее равномерно, чем большой (пестроовсяницевые луга).

Функциональная дивергенция по высоте выше всего в низкопродуктив-

ных сообществах альпийских ковров, а по удельной листовой поверхно-

сти – на альпийских пустошах. Среди альпийских фитоценозов пестроов-

сяницевые  луга  являются  наиболее  функционально  богатыми  фитоце-

нозами как по высоте особей, так и по удельной листовой поверхности.

3. Для  обоих  признаков  показано  отличное  от  случайного  распределение

внутри альпийских фитоценозов. Они являются одними из тех признаков,

по которым идет отбор из регионального пула на данной территории при

формировании растительных сообществ.

4. Большинство изученных видов являются стресс-толерантами. Второй по

выраженности в альпийском поясе является рудеральная стратегия.

Степень достоверности и апробация результатов. Полнота полученных

данных и степень ее оценки обсуждаются в главе «Материалы и методы», а так-

же прокомментированы при описании выявленных закономерностей. Выводы

работы подкреплены результатами статистических тестов и методами математи-

ческого моделирования.

Результаты и основные положения работы доложены на конференции с

международным участием «Математическое моделирование в экологии» (Пу-

щино, 2019), всероссийской конференции «Современная наука о растительно-
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сти» (Звенигородская биологическая станция, 2019), конференции «Ломоносов-

ские  чтения  –  2019»  (Москва,  2019),  IV (XII)  международной  ботанической

конференции молодых ученых (Санкт-Петербург,  2019),  ежегодных междуна-

родных  научных  конференциях  молодых  учёных  «Ломоносов-2017»,  «Ло-

моносов-2018», «Ломоносов-2019», (Москва, 2017, 2018, 2019).

По теме диссертации опубликовано пять статей в рецензируемых журна-

лах, входящих в списки Scopus и RSCI Web of Science. 

Структура и объем работы. Диссертация  состоит  из  введения,  шести

глав,  заключения,  списка литературы из 339 источников,  в том числе 232 на
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Глава 1. Обзор современного состояния проблемы

1.1. Основные концепции формирования фитоценозов

Одна  из  основных  целей  современной  экологии  растений  –  выявить

процессы, которые обуславливают изменения в разнообразии и участии сосуще-

ствующих видов в сообществах ( Kraft et al., 2007; Cadotte et al., 2009).

На  настоящий  момент  выделяют  четыре  типа  гипотез,  объясняющих

формирование растительных сообществ (Kraft, 2007).

1. Основывающиеся  на  концепции  заполнения  «экологических  ниш».  В

таком  случае  можно  выделить  некие  фундаментальные  «правила»,

диктуемые  локальным  отбором  окружающей  среды  и  принципом

конкурентного исключения видов (Weiher et al.,  1998; Belyea,  Lancaster,

1999; Stubbs, Wilson, 2004; Wilson et al., 2008).

2. Выделяющие ведущую роль случайных процессов, в рамках которых все

виды  экологически  эквивалентны  и  имеют  равные  шансы  быть

включенными в  состав  сообществ  (Tilman,  2004;  Hubbel,  2005;  Gravel,

2006; Adler, 2007; Stanley, 2017).

3. Полагающие  ключевыми  факторами  исходные  физико-географические

условия и исторические схемы видообразования (Ricklefs, 1987; Ricklefs,

1993; Ricklefs, 2004; Losos, 2009; Ricklefs, 2010).

4. Синтетические  теории,  в  рамках  которых  все  вышеперечисленные

механизмы имеют место быть в сообществе, но в каком «соотношении» –

пока  точно  не  установлено  (на  настоящий  момент  основная  принятая

концепция) (Lortie et al., 2004; Kraft et al., 2007; Cavender-Bares et al., 2009;

Pavoine et al., 2011; Fukami, 2015; Johnson et al., 2018; Valdez et al., 2019;

Butterfield et al., 2019; Wubs et al., 2019).
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Теория «экологических ниш»

Одним из понятий, лежащих в основе функционального подхода, является

концепция экологических ниш. Ее основу отражает принцип конкурентного ис-

ключения, который заложил G.P. Gause (Gause, 1934). Согласно этому принципу

два вида не могут сосуществовать бессрочно, если у них идентичны экологиче-

ские ниши (Gause, 1934; Hubbell, 2005). 

Развитие  теории  до  70-х  годов  ХХ  века  подробно  описано  в  ряде

обобщающих работ (Levin, 1970; Vandermeer, 1972; Patten, Auble, 1981; Alley,

1982; Chase, 2011; Godoy et al., 2014).

Первым определение экологической ниши, близкое к современному, ввел

G.E. Hutchinson (1957), который включал в понятие ниши не только принцип

ограничения  (нехватки)  ресурсов,  но  и  допустимый разброс  физических  пе-

ременных среды. Он же ввел понятия фундаментальной и реализованной ниши

(Liebold, 1995; Colwell; Holt, 2009).

Данный подход продолжает развиваться и в настоящее время. Так, напри-

мер,  B.C.  Emerson  и  R.G.  Gillespie  (2008)  приводят  следующее  определение

ниши: «Ниша – это требования видов для поддержания положительного уровня

роста популяции» (Liebold, 1995; Colwell, 2009). Эти же авторы выделяют α-, β-

и γ-нишу по аналогии с α-, β- и γ-разнообразием (табл.1). При этом авторы по-

лагают, что признаки, которые определяют нишу растения, должны быть эволю-

ционно лабильны и быстро развиваться (иначе бы на Земле не было бы 440 000

видов цветковых на 2001 год) (Silvertown, 2006b).

15



Таблица 1. Сравнение определений α, β и γ-ниш и α, β и γ-разнообразия
(по Emerson, Gillespie, 2008; с изменениями)

Уровень Ниша Разнообразие
α Область,  где  реализуется  ниша  видов,

соответствующих  видовому  разнообразию  в
локальном масштабе, где взаимодействия между
видами  могу  присутствовать  (Emerson,  2008).
Атрибуты  вида,  которые  отличают  виды  от
сосуществующих таксонов таким образом могут
вносить  вклад  в  не-нейтральное  сохранение
разнообразия видов (Ackerly, Cornwell, 2007)

Виды внутри
локальных со-

обществ

β Область,  в  которой  реализуется  ниша  видов,
соответствующих  различным  местообитаниям,
где  они  встречаются  (Emerson,  Gillespie,
2008:619).  Отвечает  за  распространение  видов
между местообитаниями или по географическим
градиентам,  характеристики  β-ниши  будут
стремиться  быть  разделенными  между
сосуществующими  видами  (Ackerly,  2007).
Пример  признака  ниши  –  суккулентность
растений  аридных  местообитаний  или
долгоживущие  листья  бедных  ресурсами
местообитаний (Silvertown et al., 2006a, 2006c).

Виды, распре-
деленные

между
локальными
сообщества-

ми

γ Географический ареал видов Виды, состав-
ляющие реги-
ональный ви-

довой пул

В настоящей работе принято определение E. Garnier et al. (2015): «Эко-

логическая ниша – это многомерный объем с n-измерениями (соответственно

числу градиентов окружающей среды), внутри которого организм может расти,

выживать и давать потомство».

Теория ниш предполагает, что различия видов лежат в основе как сосуще-

ствования видов в сообществах, так и дифференциации видового состава в раз-

ных  сообществах  через  механизмы  ограничения  сходства  и  отбора  средой

( Cornwell et al., 2006; Baraloto et al., 2012; Aiba et al., 2013). Сегрегация ниш
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может быть результатом аккумуляции различий между признаками в течение

эволюционной  истории  видов  (Silvertown  et  al.,  2011).  Отбор средой (англ.

enviromental filter, habitat filter) – набор абиотических факторов, к которым орга-

низм  должен  быть  «терпим»  в  течение  всего  жизненного  цикла  (Emerson,

Gillespie, 2008; Jung et al., 2010).

Можно привести следующий пример отбора абиотическими факторами в

локальном сообществе. В местообитании, которое находится в зоне сильных пе-

риодических морозов, виды, которые не могут их переживать, будут исключены

(в результате этого произойдет уменьшение числа состояний признака «холодо-

устойчивость» в этом сообществе). При этом отбор средой подразумевает, что

виды со сходными требованиями к условиям среды были найдены в сходных

местообитаниях и закономерности их расселения можно толковать как «схожде-

ние», конвергенцию ниш (Baraloto et al., 2012).

Концепция механизма ограничения сходства между видами основана на

предположении, что экологически похожие виды будут сильнее конкурировать

за ресурсы, чем экологически различные виды, и поэтому будут реже произрас-

тать рядом (Kunstler et al., 2012).

Виды со схожими (но не идентичными) требованиями к нишам отбирают-

ся в схожие местообитания и сосуществующие в сообществе виды обычно де-

монстрируют  некоторые  сходства  в  «истории  жизни»,  морфологии  и  физио-

логии (Hubbell, 2005). Показан контролирующий эффект богатства почвы (soil

fertility)  на  схожесть  состояний  признаков  внутри  сообществ  (Grime,  2006).

Кроме того, сходство адаптаций к определенным абиотическим условиям  ши-

роко распространено внутри отдельных генетических линий, к примеру, при-

брежноводные местообитания  ив или пустынные  – кактусов.  Следовательно,

экологическое сходство филогенетически близко связанных видов в отсутствие

сильных биотических взаимодействий есть та причина, по которой эти виды за-

нимают сходные местообитания (Cavender-Bares  et  al.,  2009).  Необходимость

для двух видов в расхождении по какому-либо ресурсу будет выше в том случае,
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если они сильные конкуренты, и меньше, если они слабые конкуренты (Prinzing

et al., 2008).

Примерами биотических взаимодействий вне прямой конкуренции между

видами  может  быть  уменьшение  доступности  почвенной  воды  в  связи  с

транспирацией одних видов растений, которое может привести к очень малой

доступности воды для других, что в итоге приведет к их исключению. Приме-

рами разделения ресурсов в растительных системах может быть дифференци-

ация глубин проникновения корней, поглощение различных соединений азота,

стратегии поглощения света, сезонные закономерности использования воды и

пр. (Cornwell, Ackerly, 2009).

Экспериментально  показано,  что  как  отбор  средой,  так  и  ограничение

сходства сосуществующих видов могут одновременно влиять на распростране-

ние функциональных признаков и формирование локальных растительных со-

обществ (Ackerly, Cornwell, 2007; Mason et al., 2011).

Несмотря  на  широкое  применение  при  теоретических  построениях,

концепция ограничения сходства (то есть гипотеза о том, что дивергентные при-

знаки появились в результате конкуренции между видами в прошлом) мало под-

тверждены эмпирическими исследованиями растительных  сообществ  (Grime,

2006). S. Hubbell указывает на то, что доказательств принципа конкурентного

исключения,  полученных  в  ходе  полевых  исследований,  немного  (Hubbell,

2005). Ряд авторов критикует математические подходы широко используемые в

рамках этой теории (Kunstler et al., 2012). Некоторые исследования показывают

отсутствие статистически значимых различий в функциональном разнообразии

изучаемых сообществ по сравнению с таковым для нулевых моделей, что не

позволяет  принять  положение  об  обязательном  участии  механизма  диффен-

ренциации ниш при формировании сообщества (Thompson et al., 2010).

18



Роль исторических процессов в развитии сообществ

В  1987  году  R.  Ricklefs  привлек  внимание  к  влиянию  исторических

процессов  на  локальное  разнообразие,  введя  объединение  исторической,  си-

стематической  и  биогеографической  информации  в  экологию  сообществ

(Ricklefs, 2010). По его мнению, ограничение сходства было в большинстве слу-

чаев более  слабой силой,  нежели региональные процессы в образовании со-

обществ. Локальное разнообразие в большей степени зависит от регионального

пула видов, чем от локальных факторов среды и биотических взаимодействий.

D. Brooks и D. McLennan  (1991) предположили, что развитие сообществ

контролируется  эволюционными  процессами,  такими  как  видообразование  и

адаптация, в той же степени, что и случайными процессами распространения

видов,  объединяясь  в  рецентными  и  консервативными  элементами  в  боль-

шинстве сообществ. Они подчеркнули, что в любом сообществе имеется «кон-

сервативный  элемент»  –  группа  видов,  которые  присутствовали  в  данных

условиях в течение длительного времени существования сообщества (что под-

тверждено отмершими остатками). Кроме того, авторы говорят о значительной

эволюционной роли адаптивных процессов,  в  которых как  «старые» для  со-

общества виды, так и пришельцы адаптируются к изменяющимся взаимодей-

ствиям или новым условиям (Lebrija-Trejos, 2010).

Видовой  состав  сообщества  в  любой  точке  времени  –  это  результат

прошлых внедрений в него видов, видообразования внутри него и выпадания

видов вместе с ассоциированными взаимодействиями, которые варьируются в

соответствии со многими условиями. Это подводит к понятию «равновесного

сообщества» (Levin, 1970; Losos, Ricklefs, 2009). Однако многократно показано,

большинство сообществ не «равновесны». Это объясняет тот факт, что инвазив-

ные для сообщества виды могут входить в его состав без исключения или выми-

рания аборигенных видов (Emerson, Gillespie, 2008). Если же местообитание аб-

солютно свободно и находится в близости от источника «колонизаторов», оно

будет быстро занято видами этого источника (Whittaker et al., 1973). Во время
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этого заселения главную роль будут играть случайные процессы, и выигрывать

будут те виды, особи которых более конкурентноспособны на ранних стадиях

развития ( Hodkinson et al., 2003; Burns, 2007). Если конкурентоспособность бу-

дет одинакова, то выиграет тот вид, который лучше приспособлен к этой кон-

кретной экологической нише (Emerson, 2008; Losos, 2009).

В  экспериментах,  основанных  на  моделировании  инициальных  стадий

формирования сообществ, T. Fukami et al. (2005) показали, что высаженные ви-

ды прямо или косвенно влияют на возможность более поздних иммигрантов

внедриться в сообщество, и эти эффекты приоритета все вместе становятся при-

чиной изначально высокой степени дивергенции видов по ряду признаков, со-

храняющейся среди площадок с различными условиями засева (Fukami et al.,

2005).

На  изолированных  архипелагах  сообщества  во  многом  формируются

постепенно  из  видов,  которые  возникают  in  situ.  В  этих  случаях  развитие

структуры сообщества определяется темпом адаптивной радиации. Эволюция

играла историческую роль в создании структуры сообществ в таких островных

сообществах  (Tofts,  Silvertown,  2000).  Островная  биогеографическая  теория

говорит о том,  что с большим пулом иммигрантов (в случае географической

близости источника видов) уровень иммиграции в незаселенные местообитания

будет  высоким  и  иммиграция  будет  преобладать  над  видообразованием  на

данном  «острове».  В  случае  более  отдаленных  мест  иммиграция  играет

меньшую  роль,  чем  видообразование  (MacArthur,  Wilson,  2001;  Emerson,

Gillespie,  2008).  Основное  число  континентальных  сообществ  растений

сформировано  из  видов  с  разными  эволюционными  историями,  которые

отражены  в  таксономии.  Леса  умеренного  пояса  имеют  хорошо

документированную пост-ледниковую историю, которая показывает, что виды

мигрируют в различных соотношениях и из разных источников в современные

сообщества.  Кроме  случаев  Австралии  и  Капской  флористической  области
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большинство современных сообществ сформировались значительно позже, чем

произошло видообразование их компонент (Silvertown et al., 2006c).

Совокупное действие факторов формирования сообществ

Одна  из  основных  принятых  концепций  формирования  сообществ

предполагает прохождение видов регионального пула через различные «сита», в

ходе  которого  отбираются  виды,  которые  в  итоге  сложат  современные

сообщества  (Belyea,  Lancaster,  1999;  Mason  et  al.,  2011;  Weiher  et  al.,  2011;

Götzenberger et al., 2012) (рис.1).

Рис.  1. Влияние отбора окружающей средой и ограничения сходства на

разнообразие состояния признака в локальном сообществе (с изменениями, по

Cornwell, Ackerly, 2009). Разные геометрические фигуры отражают различные

состояния признака, разным цветом показаны разные виды растений.

В ходе формирования сообществ осуществляется отбор жизнеспособных

в данных условиях состояний различных признаков (рис.1). Из всех присутству-

ющих  в  региональном  пуле  видов  вначале  «отбираются»  в  сообщество  те,

состояния функциональных признаков которых позволяют существовать в дан-

ных условиях внешней среды (Garnier et al., 2015). Это так называемый «фильтр
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окружающей среды»,  в  результате которого происходит конвергенция по тем

признакам,  по  которым  ведется  отбор.  Следующим  «фильтром»  выступает

механизм  «ограничения  сходства»  в  результате  биотических  взаимодействий

между  видами.  При  этом  происходит  выпадение  ряда  видов  из  состава  со-

обществ, а также расхождение оставшихся по функциональным признакам (ди-

вергенция) (Prinzing et al.,  2008; Cavender-Bares et  al.,  2009; Mayfield, Levine,

2010; Mouillot et al., 2011; Pavoine et al., 2011; Spasojevic, Suding, 2012; Bello de

et al., 2013; Borgy et al., 2017). 

Тот  факт,  что  на  формирование  сообщества  может  оказывать  влияние

комплекс факторов, как нейтральных, так и нише-ассоциированных, отражен во

многих исследованиях. Например,  для тропических лесов Эквадора показано,

что закономерности распределения выбранных авторами функциональных при-

знаков лучше всего объясняются отбором среды в локальном масштабе, а в це-

лом для исследуемого сообщества действуют как процессы расселения (ней-

тральные), так и нише-ассоциированные (Pérez-Harguindeguy, 2013). Для при-

морских маршей северо-западного  Алжира  показано,  что  признаки  растений

распределены в соответствии с отбором средой, связанным с градиентом засо-

лености почвы. При этом филогенетическое родство таксонов также обуслав-

ливает видовой состав сообществ (Kraft, Ackerly, 2010).

Гипотеза функциональной эквивалентности

Представления  о  случайности  процессов  формирования  сообществ  и

континуальности  растительного  покрова  высказывали  еще  Л.Г.  Раменский

(1935) и H.A.  Gleason (1927).  В последние годы, схожие взгляды составляют

основы  гипотезы  функциональной  эквивалентности  (Pavoine  et  al.,  2011).

Согласно  ей,  трофически  схожие  виды  (по  крайней  мере  в  первом

приближении),  демографически  идентичны  при  расчете  на  особь  в  их

витальных  показателях:  рождаемости,  смертности,  распространения  и  даже
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видообразования  (Gleason,  1927;  Fukami  et  al.,  2005;  Kikvidze  et  al.,  2005).

Предполагается, что экосистемы – это открытые, постоянно изменяющиеся, не

равновесные  собрания  видов,  которые  присутствуют  либо  отсутствуют  и

обилие  которых  связано  со  случайным  видообразованием  и  вымиранием,  а

также ограничением распространения.  Согласно этой точке зрения,  различия

видов не предсказывают исход конкуренции,  виды не специализированы для

определенных местообитаний и взаимодействия между видами и с окружающей

средой не влияет на образование сообществ ( Lortie et al., 2004; Hubbell, 2005).

1.2. Понятие регионального пула

Еще  одним  основополагающим  понятием  в  рамках  современной

концепции  формирования  сообществ  является  понятие  регионального  пула

видов (Garnier et al., 2015). Региональный пул видов – это набор видов, которые

могут быть встречены («доступны») в регионе и экологически приспособлены

для  произрастания  в  местообитаниях,  занятых  локальными  сообществами

(Dupré,  2000).  Размер  регионального  пула  может  быть  предсказан  разными

способами,  в  том  числе  с  помощью  оценки  филогенетического  своеобразия

видов,  составляющих локальное сообщество (Kraft,  Ackerly,  2010;  Niv  et  al.,

2019). Локальное сообщество может считаться подмножеством большего пула

потенциальных членов этого сообщества (Gerhold et al., 2008).

Kelt  et  al.  (1995)  предложено  разделение  общего  видового  пула  на

несколько категорий: общий пул видов (total species pool), географический пул

видов (geographical species pool), видовой пул местообитаний (habitat species

pool). Кроме того, авторы выделяют экологический пул видов (ecological species

pool)  и  актуальный  пул  видов  (actual  species  pool).  Виды,  найденные  в

изучаемом  сообществе,  должны  принадлежать  ко  всем  5  пулам  (Mason,

Mouillot, 2013).
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До некоторого времени в экологии сообществ существовало мнение, что

видовой  пул  статичен  в  большом  временном  масштабе.  Однако

филогенетические исследования продемонстрировали, что формирование пула,

так же как эволюция признаков видов внутри пула, должно рассматриваться как

часть процессов формирования сообществ (Belyea, Lancaster, 1999; Kelt et al.,

2015).  Основное  влияние  на  видовой  пул  оказывают  эволюционные  и

региональные  процессы:  видообразование,  вымирание  и  распространение

видов, формирующих региональные флоры. Из них отбираются виды в видовой

пул локальных сообществ (Cadotte et al., 2009).

В  большинстве  работ,  описывающих  механизмы  формирования  со-

обществ, изучено формирование локальных сообществ. При этом всегда подра-

зумевается, что виды, составляющие это локальное сообщество, являются ча-

стью регионального пула видов и что это оказывает дополнительное влияние на

формирование рассматриваемого сообщества (Gerhold et al., 2008; Palareti et al.,

2016; Medina et al., 2018). При формировании растительных сообществ из всего

регионального пула в состав сообществ входит определенный набор линий или

их комбинаций (lineages). Например, для древесного яруса влажных тропиче-

ских лесных сообществ показано, что такие признаки, как жизненная форма,

система  скрещивания  и  экологическое  распространение,  эволюционно  кон-

сервативны внутри линий (Kraft et al., 2007). Число видов в сообществе положи-

тельно скореллировано с потенциальным числом видов флоры региона, способ-

ных произрастать в данных условиях (Silvertown et al., 2006b).
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1.3. Понятие функционального признака и

функционального разнообразия

Для описания и изучения сообществ растений используют различные под-

ходы, так или иначе характеризующие их структуру. Под структурой понимают

как временные и пространственные закономерности развития и распределения

видов  в  сообществе,  так  и  состав  и  соотношение  образующих  сообщество

компонентов – параметры разнообразия (Онипченко, 2014). Кроме того, часто

используется понятие функциональной структуры, которое по-разному тракту-

ется разными авторами. В.В. Мазинг (1973) под функциональной структурой

понимал  совокупность  связей  между  компонентами  экосистемы.  Одним  из

проявлений функциональной структуры может быть функциональное разнооб-

разие, определяемое по аналогии с видовым разнообразием (Мазинг, 1973; Ра-

ботнов, 1983; Миркин, Наумова, 2012; Cain et al., 2014; Smith, Smith, 2015). В

настоящее время этот термин обычно связывают с величинами и распределе-

нием функциональных  признаков  (functional traits)  организмов  в  сообществе

(Мэгарран,  1992).  Именно в  этом смысле термин «функциональное разнооб-

разие» используется в настоящей работе.

В современном виде функциональный подход к изучению растительных

сообществ оформился к концу XX века и продолжает развиваться ( Wacker et al.,

2009;  Sandel et al.,  2010;  Mason,  Mouillot, 2013). Изначально функциональной

структурой называли разнообразие и участие функциональных групп (Diaz et

al., 1998, 1997; Reich et al., 1998a; Hodgson et al., 1999; Lavorel, Garnier, 2002;

Petchey, Gaston, 2002; Deyn De et al., 2008). Их устанавливали на основе разли-

чий между видами: например, по жизненным формам, морфологии, стратегиям

поглощения ресурсов и т. д. (Garnier et al., 2015). Позже было показано, что ис-

пользование отдельных функциональных групп менее информативно, чем ра-
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бота с величинами функциональных признаков (Chapin et al., 1996a; McIntyre et

al., 2006).

Функциональные признаки – которые косвенно влияют на приспособлен-

ность особи через основные функции организма, такие как выживание, рост и

размножение  (Garnier  et  al.,  2015).  Например,  это  может  быть  размер  листа,

размер семян, способ распространения, высота полога и его структура, произ-

водительность  симбиотической  азотфиксации  (Lavorel  et  al.,  1997;  Pérez-

Harguindeguy et al., 2013; Garnier et al., 2015).

Примером  широко  используемых  функциональных  признаков  может

служить   удельная листовая поверхность   (УЛП = П ⁄ М; где П – площадь (см2)

и M – сухая масса листа (г) (Díaz, Cabido, 2001).

Значения удельной листовой поверхности положительно коррелируют с

относительной скоростью роста особи, запасом азота в листьях и отрицатель-

но – с продолжительностью жизни листа и вкладом углерода в защитные струк-

туры (например, танины и лигнин) (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Этот при-

знак отражает важный «компромисс» функционирования растений между быст-

рым вкладом ассимилятов в продукцию биомассы (высокая УЛП, низкое содер-

жание сухого вещества в листе) и эффективным сохранением (низкая УЛП, вы-

сокое  содержание  сухого  вещества)  (Garnier,  Shipley,  2001).  Соответственно,

растения  богатых  почв,  для  которых  характерна  высокая  относительная  ско-

рость роста (и высокая интенсивность фотосинтеза) как правило имеют высо-

кие показатели по этому признаку(Shipley, 2002). Этот признак обладает доволь-

но  низким  внутривидовым  варьированием,  мало  зависит  от  экологических

условий  местообитания  и  является  одним  из  наиболее  широко  изученных

функциональных  признаках  в  международных  базах  данных  (Garnier  et  al.,

2001; Vendramini, 2002).

Также довольно часто используется и высота растения (Westoby, Wright,

2006; Hulshof, Swenson, 2010). Это один из самых легко измеряемых, но в то же

время и репрезентативных признаков растений ( Moles et al., 2009a; Garnier et
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al., 2015). Данный признак играет важную роль в исходе конкуренции (Lattanzi

et al., 2012; Онипченко, 2014). Более высокие растения в сообществе не только

получают конкурентное преимущество в борьбе за свет, но и эффективнее опы-

ляются и распространяют семена (Cornelissen et al., 2003; Thompson et al., 2010;

Osada, 2011; Garnier et al., 2015).

Высота коррелирует с такими признаками растения, как диаметр стебля,

средняя площадь поперечного среза корня, длина корней, надземная биомасса

(Cornelissen et al., 2003), а у деревьев также плотностью листьев, содержанием в

них азота и массой семян (Falster, Westoby, 2005). В альпийских сообществах

Тибета высота растений очень хорошо предсказывает отношение их подземной

биомассы к надземной (Li et al., 2008). Высота растений также связана с их фе-

нологическими признаками – временем начала и пика цветения (Dahlgren et al.,

2006), а также может быть использована для индикации абиотических условий

среды,  например,  влажности  почвы  в  аридных  регионах  (Cornwell,  Ackerly,

2009). Показано отсутствие корреляции с массой семян (Jia et al., 2011). Фено-

типические признаки видов в сообществе – это одновременно результат их эво-

люционной истории и их экологического ответа на условия внешней среды в

данный момент (Jung et al., 2010).

Основанный на функциональных признаках подход имеет двойное пре-

имущество. Во-первых, в рамках данного подхода разработан список т. н. «клю-

чевых» признаков растений, которые связаны с ростом растения, его размноже-

нием и поглощением ресурсов, тесно связаны с эколого-физиологическими осо-

бенностями и экологической стратегией видов (Cornelissen et al., 2003; Pierce et

al., 2017). Во-вторых, эти признаки достаточно легко измеряются, что позволяет

изучать характер распределения значений признаков на видовом уровне даже в

крайне богатом видами сообществе (Hulshof, Swenson, 2010). Несмотря на это,

нужно  учитывать,  что  растения  имеют  большую  вариабельность  признаков

внутри видов и даже особей. Эта изменчивость может возникать из фенотипи-
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ческой пластичности или из-за генетического разнообразия особей (Jung et al.,

2010). Показано, что межвидовое варьирование признаков листьев коррелирует

с изменениями климата, рельефом территории, высотой над уровнем моря и пр.

Влияние изменчивости минимизируется благодаря стандартизованным протоко-

лам для измерения функциональных признаков и множественному выбору осо-

бей. При работе на глобальном уровне это варьирование считают пренебрежимо

малым. Эмпирические исследования на примере древесных видов тропических

лесов показали, что варьирование признаков между видами сильнее, чем внутри

видов, а внутри видов сильнее, чем внутри особей. Однако при включении в

анализ  видов  со  сложными листьями наибольшее  варьирование  получил  ли-

сточки сложного листа внутри одной особи. По результатам этой работы пока-

зано, что для получения сравнительных результатов достаточно выборки в 20

измерений  для  получения  точной  оценки  (точность  80%)  (Hulshof,  2010).

Схожие исследования пойменных лугов в Люксембурге также показали, что ва-

рьирование признаков между видами сильнее, чем внутри видов, однако внут-

ривидовое варьирование удельной листовой поверхности и высоты составляло

существенную часть (44% и 32% соответственно) взаимоотношений «признак –

градиент». Внутривидовая изменчивость одновременно является причиной как

конвергенции признаков посредством отбора средой, так и дивергенции призна-

ков посредством дифференциации ниш. Она способствует сосуществованию ви-

дов за счет разделения ресурсов (resource partitioning) (Jung, 2010).

Есть примеры выявления связей между показателями различных функци-

ональных признаков и градиентами среды (Ackerly,  Cornwell,  2007; Cornwell,

Ackerly, 2009). Например, показано, что, двигаясь от сухих к влажным почвам,

площадь листа, удельная листовая поверхность и некоторые другие функцио-

нальные признаки увеличивают значения (Cornwell, 2009).

С  целью получения  стандартизированных  данных  разработан  протокол

измерений (Pillar,  Duarte,  2010),  а  сами данные пополняют глобальные базы

функциональных признаков (Cornelissen et al.,  2003; Pérez-Harguindeguy et al.,
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2013). Использование функционального подхода – это активно развивающееся в

последние годы направление ( Poschlod et al., 2003; Kleyer et al., 2008; Kattge et

al., 2011), однако в России такие работы пока единичны (Elumeeva, 2015a).

1.4. Функциональный подход в рамках вопроса

формирования сообществ

Как отмечено выше, параметры распределения значений функциональных

признаков в сообществе называют функциональной структурой, или функцио-

нальным разнообразием (Elumeeva et al., 2015). Исследования функционального

разнообразия применяют для решения широкого круга вопросов, касающихся

организации и функционирования экосистем (Clark et al.,  2012; Garnier et al.,

2015) и формирования растительных сообществ (Flynn et al., 2009; Dias et al.,

2013; Garnier et al., 2015). Функциональное разнообразие сообщества связано с

его динамикой,  устойчивостью,  продуктивностью, балансом элементов мине-

рального питания и другими аспектами (Pavoine et al., 2011; Chalmandrier, 2014;

Carlson et al., 2015; Siefert et al., 2015). Для описания функционального разнооб-

разия растительных сообществ выделяют два основных типа показателей: сред-

ние и средневзвешенные значения, с одной стороны, и индексы функциональ-

ного разнообразия (описывают вариабельность признаков внутри сообщества) –

с другой. В первом случае вычисляют средние значения признаков в сообще-

стве  либо,  если  известно  участие  отдельных  видов  в  сообществе,  средне-

взвешенные оценки ( Tilman, 2001; Schleuter et al., 2010). Сравнение средних и

средневзвешенных оценок  позволяет  оценить  роль  биотических  процессов  в

формировании  состава  фитоценоза  (Botta-Dukat,  2005;  Ricotta,  Moretti,  2011;

Bello de et al., 2013; Garnier et al., 2015). Для описания функционального разно-

образия на настоящий момент разработан целый ряд индексов (Petchey, Gaston,

2002; Mouillot et al., 2005; Botta-Dukat, 2005; Villéger et al., 2008a; Mouchet et al.,
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2010a;  Pakeman,  2011;  Pollock  et  al.,  2012;  Mason  et  al.,  2012,  2005;  Mason,

Mouillot, 2013; Bello et al., 2013b; Komac et al., 2015). Иногда используют матри-

цы «несходства» для оценки различий значений признаков между видами (Bello

et al., 2013b). В рамках функционального подхода широко используется метод

нулевых моделей (Petchey, Gaston, 2002; Mason et al., 2005;  Botta-Dukat, 2005;

Villéger et al., 2008b; Mouchet et al., 2010b; Pakeman, 2011; Pollock et al., 2012;

Mason, Mouillot, 2013; Komac et al., 2015).

Оценка функционального разнообразия в сообществе позволяет выявить

механизмы  формирования  сообщества.  Механизм  ограничения  сходства

(основанный  на  биотических  взаимодействиях,  когда  несхожесть  признаков

между сосуществующими видами повышает приспособленность видов к среде)

предполагается,  когда наблюдаемое функциональное разнообразие выше, чем

ожидалось  под  выбранной нулевой  моделью.  Влияние  абиотического  отбора

может предполагаться, когда наблюдаемое разнообразие меньше, нежели ожи-

далось (Götzenberger et al., 2012). 

M. Spasojevic & K. Suding (2012) использовали множественные сравнения

признаков  по  хорошо  изученному  стресс-ресурсы  градиенту  среды  в

альпийской тундре для изучения роли отбора средой, конкуренции и положи-

тельных взаимоотношений в формировании сообществ. Абиотические отборы

ветром и холодом демонстрируют уменьшение функционального разнообразия

в  высоте  растения  и  площади листа  на  «низко-ресурсном»  конце  градиента.

Также при низкой доступности элементов минерального питания повышается

функциональное  разнообразие  по  другим признакам.  На  богатых почвах  по-

вышается функциональное богатство в высоте и площади листа, что подтвер-

ждает повышение конкуренции за свет и наличие положительных взаимодей-

ствий между растениями (Spasojevic, Suding, 2012; Mason, 2013b).

Показана важность масштаба исследования в использовании индексов для

выявления процессов формирования сообществ. Например, показано увеличе-

ние влияния абиотических фильтров при повышении плодородности на уровне
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метасообществ, а на уровне локальных сообществ выявлено возрастание роли

ограничения сходства. Пространственный масштаб оказывает влияние на опре-

деление пула видов, на котором основывается нулевая модель, что определяет,

какие  выводы будут  получены (Lebrija-trejos  et  al.,  2010;  Götzenberger  et  al.,

2012; Mason, Mouillot, 2013; Bello et al., 2013a; Lohbeck et al., 2015). Например,

во  влажных  тропических  лесах  адаптация  видов  к  вертикальному  и  гори-

зонтальному градиенту света может объяснить сукцессионные изменения и ви-

довой состав. В тропическом сухом лесу сезонно имеется более открытый полог

леса, в котором в большей степени определяют экологию видов адаптации к се-

зонной засухе, высокой солнечной радиации и высокому испарению. При этом

структура сообщества зависела от условий локального местообитания (Lebrija-

trejos, 2010).

Функциональные признаки представляют собой основу для определения

типа ресурсов, используемых растением и жизненных стратегий (см. раздел 1.4)

(Cerabolini et al., 2010a; Baraloto et al., 2012; Díaz et al., 2016; Pierce et al., 2013,

2017).
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Нулевые модели как инструмент выявления отличий изучаемых

распределений признаков от случайного

Данный тип моделирования широко применяется в работах, посвященных

механизмам и закономерностям формирования сообществ (Gotelli, 2001; Mason

et al., 2012; Rolo et al., 2018).

Нулевые  модели  определяют  как  специфический  рандомизационный

алгоритм для исходных экологических данных, результат которого будет соот-

ветствовать «нулевой гипотезе» (Gotelli, 2000, 2001; Hardy, 2008; Ulrich, Gotelli,

2010).

Для решения вопросов формирования сообществ нулевые модели были

впервые применены J.M. Diamond и вызвали большие дебаты в научном мире

(Diamond, 1975; Gotelli, 2001).

При введении в исследование нулевых моделей исходят из  следующих

предпосылок: в том случае, если изучаемый фактор определяет характер рас-

пределения признака (видов), то показатели для него будут значимо отличаться

от  полученных  для  нулевой  модели  в  большую,  либо  меньшую  сторону

(Purschke, 2013).

В настоящее время часто используют модели, в которых сохраняются ви-

довое богатство и обилие видов в сообществах (Craven et al., 2018; Götzenberger

et al., 2016). В настоящей работе мы используем именно этот тип нулевой моде-

ли.

32



1.5. Эколого-ценотические стратегии растений в рамках

функционального подхода

Многие исследователи уделяли большое внимание вопросам выделения

различных  жизненных  стратегий  растений  (Grime,  1977,  2001;  Романовский,

1989a; Романовский, 1989b; Миркин, 1998; Cerabolini, 2010).

Вопрос выделения различных типов «поведения» растений в фитоценозах

разрабатывался с  конца XIX века (Работнов,  1992).  Изначально это касалось

разделения видов в сообществах на доминантные и подчиненные по различным

критериям  (Smith, 1898; Высоцкий, 1915; Hermy, Stieperaere, 1985). Несколько

позже было предложено деление по поведению в рамках целых экосистем: на

эдификаторы,  консерваторы,  консолидаторы,  нейтральные  и  деструкторы

(Braun-Blanquet,  Pavillard,  1928).  В  это  же  время  В.Н.  Сукачевым  (1928)

предложен  термин  «фитосоциальные  типы»:  эдификаторы  и  ассектаторы

различных  подтипов  (изначально  описанных  на  примере  степной

растительности (Поплавская, 1923)).

По  иным  принципам  группы  фитоценотипов  были  описаны

Л.Г. Раменским (1935, 1938). Им предложено три типа: виоленты, патиенты и

эксплеренты.  Виоленты  –  это  виды  с  высокой  конкурентоспособностью,

подавляющие  другие  виды,  с  «полнотой  использования  среды».  Патиенты  –

виды,  приспособленные  к  перенесению  кратковременных  или  длительных

неблагоприятных  условий.  Эксплеренты  же –  это  виды  которые  не  имеют

«конкурентной  мощности»,  но  способны  к  быстрому  захвату  свободных

местообитаний ( Раменский, 1938; Онипченко, 2014; Миркин, Наумова, 2017). В

отличие  от  предыдущих  авторов,  выделенные  типы  являются  стратегиями

жизни растений, а не их роли в растительных сообществах (Работнов, 1992).

Т.А.  Работнов  (1966)  под  ценотипами понимает  «группы видов растений со

сходным изменением из ценотической значимости в зависимости от условий

произрастания  или  особенностей  их  жизненного  цикла».  В  дальнейшем  он
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приводит  следующее  определение  типа  стратегии:  «совокупность

приспособлений,  обеспечивающих  виду  возможность  обитать  совместно  с

другими  организмами  в  определенных  условиях  и  занимать  определенное

положение в соответствующих биоценозах» (Работнов, 1975).

Параллельно  этому  направлению  исследований  в  экологии  получило

широкое распространение деление организмов на r-/K-стратегов (Jones, 1976).

R. MacArthur и E. Wilson (1967) ввели понятие r- и K-стратегий (отбора), для

живых  организмов.  К  первым  относятся  организмы  быстрым  развитием,

ранним  воспроизведением,  небольшими  размерами  тела.  Ко  вторым  –  с

медленным  развитием  и  более  высокой  конкурентоспособностью,

«отложенным» воспроизведением и большим размером тела (Pianka, 1970). С

позиций  экологических  ниш  R.  Whittaker  (1973)  для  r-стратегов  важна

способность  быстрого  заполнения  гиперобъема  ниши.  K-стратеги,  с  другой

стороны  стремятся  к  полному  его  заполнению  (Southwood  et  al.,  1974).

R. Whittaker  (1973)  выделяет  также  L-виды,  которые  произрастают  в

экстремальных  условиях  и  дают  резкие  вспышки  численности  (например

пустынные эфемеры) (Марков, 2012).

Предпринимались  и  попытки  «соотнести»  двухкомпонентную  (r–K)  и

трехкомпонентные (например, CSR) системы стратегий (Barreto, 2008). Одним

из авторов, проводивших такое сравнение, является Ю.Э. Романовский (1989a,

1989b).  С  его  точки  зрения,  к  K-стратегам  можно  отнести  патиенты

Л.Г. Раменского,  а  к  быстро потребляющим ресурс r-стратегам – виоленты и

эксплеренты.

И Ю.Э. Романовский (1989а), и Т.А. Работнов (1985) обращали внимание,

что  стратегии  в  растительном  мире  не  встречаются  в  «чистом  виде»  и  что

корректнее говорить о «степени выраженности» стратегий.

В  «Толковом  словаре  современной  фитоценологии»  предложено

объединить  системы  Уиттекера  и  Раменского-Грайма  и  выделить  пять

стратегических  типов:  виоленты,  патиенты  экотопические,  патиенты
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фитоценотические,  эксплеренты  ложные  и  эксплеренты настоящие  (Миркин,

Розенберг,  1983).  Б.М.  Миркин  и  Л.Г.  Наумова  приводят  следующее

определение  стратегий:  «Эколого-фитоценотические  стратегии  (ЭФС)  видов

(тип поведения) – наиболее обобщенная и информативная характеристика вида,

которая  позволяет  объяснять  его  реакцию  на  стресс,  вызываемый

абиотическими и биотическими факторами, нарушениями и, как итог, его место

в растительных сообществах (Миркин, Наумова, 2017).

Независимо  от  представлений  Л.Г.  Раменского  была  предложена

трехкомпонентная (CSR, С – конкуренты, S – стресс-толеранты, R – рудералы)

концепция P. Grime (1974, 1988, 2001), которая показывает отношение видов к

стрессу  и  нарушениям  (Barba-Escoto  et  al.,  2019;  Li,  Shipley,  2017).  Под

стратегиями  он  понимает  «группы  сходных  или  аналогичных,  генетически

определенных  признаков,  которые  часто  повторяются  среди  видов  или

популяций растений и вызывают у них проявляющееся сходство в экологии»

(Grime,  2001:  19).  Он  выделяет  два  основных  фактора,  которые  влияют  на

организацию растительного покрова и дифференциацию видов растений внутри

сообществ:  нарушение  и  стресс.  Под  стрессом  P.  Grime  (1974,  1988,  2001)

понимает  «набор  явлений,  которые  ограничивают  фотосинтетическую

продукцию,  таких  как  недостаток  света,  воды  и  элементов  минерального

питания  или  субоптимальные  температуры»  (Grime,  2001:7).  Нарушения  же

«связаны  с  частичным  или  полным  разрушением  биомассы  растений  и

возникают  в  результате  деятельности  фитофагов,  патогенов,  человека  или  в

результате действия условий среды» (Grime, 2001:8). В зависимости от того, как

именно сочетается влияние этих факторов, выделяют 4 типа местообитаний и 3

типа стратегий отдельных видов растений: конкуренты (C), стресс-толеранты

(S)  и  рудералы  (R).  Таким  образом,  конкуренты (растения  конкурентной

стратегии) часто встречаются и доминируют на богатых почвах с невысоким

уровнем  нарушений.  Местообитания  стресс-толерантов характеризуются

различными  неблагоприятными  факторами  в  сопряжении  с  недостатком
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элементов  минерального  питания  (ЭМП).  Рудералы (виды  рудеральной

стратегии)  приурочены  к  местообитаниям  со  значительным  уровнем

нарушений, которые, в отличие от стресса, вызывают гибель растений или их

частей,  т.е.  повреждают  уже  сформировавшуюся  биомассу.  P.  Grime

рассматривает  функциональную  классификацию  видов  растений  как

проявление  их  стратегий  (Grime,  1979).  Из-за  большого  сходства  основных

положений концепций Л.Г. Раменского и J.P. Grime, в публикациях встречается

название  данной  системы  фитоценологических  стратегий  как  «система

Раменского-Грайма» (Миркин, 2017).

Кроме трех первичных стратегий в рамках теории выделены четыре вто-

ричных группы: конкурент-рудералы (CR), к которым относятся ряд однолетних

трав, многолетние монокарпические виды и рудеральные многолетники; стресс-

толерант-рудералы (SR), к которым отнесены геофиты, многие мохообразные и

пустынные  эфемеры;  стресс-толерант-конкуренты (CS),  которые  включают

многолетние травы, ряд древесных растений, некоторые листопадные кустар-

ники и кустарнички; к  смешанной SCR стратегии относятся виды, у которых

имеются в практически равной степени выраженные черты всех трех стратегий

(например, это мелкие осоки и ситниковые, мелкие столонообразующие расте-

ния и некоторые дерновинные злаки) (Онипченко, 2014; Grime et al., 1988). По-

скольку дискретные типы стратегий в чистом виде практически не встречаются,

то возникла необходимость количественно выразить степень представленности

стратегий на основании легко измеряемых признаков. Для этих целей наиболее

часто использовали функциональные признаки листьев, массу семян, размеры

растений,  особенности  их  фенологического  развития  (Caccianiga  et  al.,  2006;

Pierce et al., 2013, 2014; Huseyinoglu, Yalcin, 2017; Wang et al., 2018). Поскольку

многие признаки были скоррелированы друг с другом, основной задачей описа-

ния стратегий стала минимизация и стандартизация числа исследованных при-

знаков.  Итогом решения этой  задачи  стала  методика  количественной оценки

конкурентности, стресс-толерантности и рудеральности вида или популяции на
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основании анализа  трех функциональных признаков листа  (сухой и  влажной

массы и площади), которые несложно измерить в полевых условиях (Pierce et

al.,  2017).  Этот  подход  базируется  как  на  многомерной  статистике  и  общих

представлениях об усилении конкурентности при увеличении площади листа;

рудеральности – при увеличении содержания воды (до границы суккулентно-

сти); и стресс-толерантности – при уменьшении размеров листа и удельной ли-

стовой поверхности (поверхности единицы массы листа), так и на экспертной

корректировке алгоритма, в которой принимали участие многие коллективы ис-

следователей  в  разных  странах.  В  настоящем  исследовании  мы  применяем

именно эту методику определения стратегий.

Стратегии  высокогорных  растений  остаются  мало  исследованными

(Onipchenko  et  al.,  1998b;  Venn  et  al.,  2011).  P.  Grime (2001)  описывает

альпийские и арктические виды как типичные стресс-толеранты, но наши дан-

ные  свидетельствуют  о  широком  спектре  стратегий  растений  высокогорий,

включающих в том числе типичные конкуренты (например, Rumex alpinus) и ру-

дералы (Draba hispida) (Дудова и др., 2019). Адаптивность этих стратегий свя-

зана  с  наличием  в  высокогорьях  как  участков  нарушений  (например,  в

результате роющей деятельности мелких млекопитающих (Зенякин, Онипченко,

1997; Фомин и др., 1989; Sherrod, Seastedt, 2001; Sherrod et al., 2005; Liu et al.,

2013), так и относительно благоприятных условий для развития высокопродук-

тивных сообществ, где существенна роль конкуренции (Onipchenko et al., 2009).

Особый  интерес  представляют  альпийские  ковры –  сообщества,  раз-

вивающиеся в условиях обильного зимнего снегонакопления и короткого веге-

тационного периода.  В этих условиях растениям необходим быстрый рост  и

развитие, что является признаками рудеральной стратегии, которая была показа-

на для многих растений альпийских ковров по относительной скорости роста,

почвенному банку семян и другим признакам (Onipchenko et al., 1998a).
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Глава 2. Физико-географическая характеристика

территории и ботаническая изученность

2.1. Природные условия территории исследования

Тебердинский государственный биосферный заповедник располагается на

западе  северного  макросклона  Большого  Кавказского  хребта  (Карачаево-

Черкесская  республика,  Россия)  (Елумеева  и  др.,  2007).  Общая  площадь

заповедника  составляет  около  850  км2 и  состоит  из  двух  участков:

Тебердинского (в верховьях р. Теберды и ее притоков) и Архызского (в долине

р.  Кизгич)  из  которых  около  80%  лежит  на  высоте  более  2000  метров  над

уровнем моря (рис. 2) (Кипкеева, 2016).

Рисунок  2. Физико-географическое  положение  Тебердинского

заповедника. Территория заповедника выделена зеленым контуром с заливкой.

Фиолетовым выделены границы других заповедников на территории Кавказа
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Высоты  над  уровнем  моря  на  территории  заповедника  варьируют  от

1260 м до 4046 м (Онищенко et al., 2006). Наивысшая точка заповедника – гора

Домбай-Ульген (4046 метров над уровнем моря) (Воробьева, Онипченко, 2001).

В пределах заповедника располагается около 130 ледниковых озер и 30

рек  бассейна  р.  Теберды  (Поливанова,  1990;  Серебряков,  1957).  Ледники

занимают около 10% территории заповедника. Рельеф территории в основном

обуславливают  следующие  геологические  факторы:  ледниковые  процессы,

водная  и  ветровая  эрозия,  склоновые  процессы  (Onipchenko,  2002).  В

альпийском и субнивальном поясах большую площадь (около 26%) занимают

выходы пород: скалы и осыпи (рис. 3) (Зенякин, Макаров, 2003).

Климатические  условия  в  разных  частях  заповедника  варьируют  под

влиянием двух основных факторов – высоты над уровнем моря и расстояния до

Главного Кавказского Хребта (в южной части заповедника) (Onipchenko. 2002).

В среднем, температура падает на 0,5–0,6ºС на каждые 100 м подъема (Körner,С на каждые 100 м подъема (Körner,

2003,  1999).  Верхняя  граница  леса  проходит  на  высоте  около  2300  м  над

уровнем моря (Тиунов et al., 2004). На территории превалируют южные ветра,

поэтому  южные  склоны  оказываются  наветренными,  а  северные –

подветренные  с  большим  уровнем  аккумуляции  снега,  что  обуславливает

особенности растительного покрова на этих участках (Справочник по климату

СССР, 1990). Климат альпийского пояса характеризуется горным типом (Walter

et  al.,  1975).  Среднегодовая  температура  около  –1,2ºС на каждые 100 м подъема (Körner,С  и  среднегодовое

количество  осадков  –  1400  мм.  Самый  теплый  месяц  –  август,  со  средней

температурой +8,3ºС на каждые 100 м подъема (Körner,С. Влажность воздуха в среднем около 79% в летние месяцы

(Елумеева и др., 2007; Макаров и др., 2007b; Onipchenko et al., 2012).

Из-за сложной орографии в заповеднике характерны микроклиматические

изменения в различных ущельях, на склонах и вершинах (Онищенко, Шилова,

1985; Серебряков, 1957).
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Рисунок 3. Осыпи на территории Тебердинского заповедника

А – осыпи в альпийском высотном поясе, г. Малая Хатипара

Б — осыпи в субальпийском поясе, долина р. Бадук

Ландшафты выше границы леса относятся к типу высокогорных луговых

ландшафтов (Салпагаров, 2005).

Из  горных  пород  на  территории  исследования  преобладают

кремнийсодержащие  кислые  породы.  Основной  тип  пород  –  серый  гранит.

Встречаются  другие  метаморфические  породы,  а  в  поймах  рек  –  отложения
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мерен и аллювия (Тушинский, 1957). Встречаются выходы карбонатных пород в

2 км от северной границы заповедника (Onipchenko, 2002).

Почвы  заповедника  характеризуются  профилем  небольшой  глубины  и

высоким содержанием камней в профиле (Богатырев, 1953). Основной тип почв

на субальпийских и альпийских лугах – лептозоли (Onipchenko et al., 2012). Они

имеют A, B, C- горизонты. Верхние 10 см сильно пронизаны корнями растений,

которые занимают 4–11 % объема горизонта. Гранулометрический состав таких

почв обычно – легкий суглинок. Верхняя граница С-горизонта располагается на

глубине  около  50  см.  Альпийские  и  субальпийские  почвы  имеют  сходное

строение, но альпийские менее мощные (Зенякин, Макаров, 2003). 

В А-горизонта (0–10 см) субальпийских и альпийских лептозолях (Umbric

Leptosols), содержание гумуса может доходить до 20%. Также аккумулируются

большие количества N (азот)  и P (фосфора),  но из-за низкой микробиальной

активности  почвы  бедны  доступным  азотом  и  фосфором  (Макаров,  1999;

Körner,  2003;  Makarov,  2003;  Леошкина,  2005).  Почвы,  формирующиеся  под

высокотравными субальпийскими лугами аккумулируют меньше органического

углерода и азота и характеризуются относительно низкими доступностью азота,

в то время как аккумуляция и доступность фосфора более выражена (Леошкина

и др., 2005; Макаров и др., 2007a). Альпийские почвы более кислые (pH 4,3–5,2)

(Onipchenko, 2002).

Под  альпийскими  пустошами  на  вершинах  склонов  показаны  низкие

концентрации доступного азота и фосфора (Макаров и др., 2001). Соотношение

C (углерод) : P (фосфор) здесь высокое, что говорит о бедности органического

вещества  фосфором.  Почвы  альпийских  склоновых  лугов  характеризуются

повышением  доступности  азота  и  фосфора  по  сравнению  с  другими

альпийскими  сообществами.  Низкие  концентрации  органического  углерода

могут  быть  обусловлены  более  активно  минерализацией  органики  за  счет

активности почвенной микрофауны (Onipchenko, 2002).
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Наиболее  кислые  почвы  формируются  во  влажных  западинах  под

сообществами  альпийских  ковров.  Самые  низкие  концентрации  почвенного

углерода, азота и фосфора отмечены в сообществах ассоциации  Ranunculetum

brachylobi,  в  то  время как  в  Hyalopoo ponticae-Pedicularietum nordmannianae

аккумуляция  органики  и  ассоциированных  элементов  более  выражена

(Кизилова и др., 2005; Grishina et al., 1993).

Другой  тип  почв,  встречающийся  в  высокогорьях  –  гистозоли  (Terric,

Fibric Histosols). Они формируются в болотных сообществах, а  Folic Histosols

характерны для рододендровых фитоценозов (с доминированием Rhododendron

caucasicum).  Все  гистозоли  характеризуются  высоким  уровнем  аккумуляции

углерода  и  азота  и  высоким  уровнем  соотношений  C:N,  C:P.  Folic Histosols

имеют низкий уровень pH и доступности азота и фосфора. (Onipchenko, 2002).
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2.2. Характеристика высокогорной растительности

Северо-Западного Кавказа на примере Тебердинского

заповедника

2.2.1. Основные закономерности дифференциации растительности

Поскольку заповедник располагается на горной территории, то в основ-

ном  дифференциацию  растительности  обуславливает  высотная  поясность.  В

границах  заповедника  лежат  лесной,  субальпийский,  альпийский,  субниваль-

ный и нивальный высотные пояса (Гроссгейм, 1948; Шифферс, 1953). Общее

число видов наибольшее для лесного пояса заповедника, а наименьшее – для

субнивального (Onipchenko, 2002). Наши исследования сосредоточены в высо-

когорных поясах, выше границы леса. 

Климатическая граница леса лежит на уровне 2500–2600 м над уровнем

моря, однако наблюдаемая лежит несколько ниже – 2200–2350 м н.у.м . Темно-

хвойные леса долин на границе леса сменяются сосняками и березово-родо-

дендроновыми криволесьями (рис. 4) (Зернов, Онипченко, 2015).

В субальпийском поясе влажные западины и понижения долин рек и ру-

чьев занимают высокотравные сообщества Mulgedio-Aconitetea, в то время как в

альпийском  поясе  они  сменяются  сообществами  альпийских  ковров  другого

класса растительности: Salicetea herbaceae (Onipchenko, 2002).
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А Б

Рисунок 4. Примеры березовых (Betula litwinowii Doluch.) криволесий в

Тебердинском заповеднике

А — березово-рододендроновое криволесье на границе с хвойными лесами, г.

Малая Хатипара

Б — березовое криволесье по правому борту долины р. Чучхор близ впадения в

р. Домбай-Ульген 

Линия снега и примерная граница субнивального пояса проходит пример-

но на уровне 3000 м н.у.м (рис. 5) (Гроссгейм, 1948). Здесь встречаются раз-

реженные растительные группировки на скалах и осыпях (Егоров, Онипченко,

2003). В основном это виды, приуроченные к осыпям и скальным выходам, при-

чем некоторые являются характерными именно для нивального высотного пояса

(Delphinium caucasicum, Lamium tomentosum), а некоторые можно встретить и в

альпийском (Saxifraga moschata, Draba rigida) (Onipchenko, 2002) Верхний пре-
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дел  развития  сосудистых  растений  –  3750  м  н.у.м  (например,  Saxifraga

moschata,  S.sibirica,  Draba rigida,  D.siliquosa,  Minuartia imbricata,  Primula

meyeri, Senecio karjaginii, Potentilla gelida, Carum caucasicum, Hyalopoa pontica)

(Onipchenko, 2002).

Рисунок 5. Местообитания субнивального пояса в Тебердинском заповеднике.

А – Склон в субнивальном высотном поясе, август 2018 года, г. Мусса-

Ачитара, 3150 м над ур. моря

Б – перевал р. Эпчик – р. Кышкаджер, водораздельная поверхность хребта,

август 2017 г., 3250 м над ур. моря
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Согласно  ботанико-географическому  районированию,  предложенному

А.Л. Тахтаджяном и Ю.Л. Меницким (1991), изучаемая территория попадает в

верхнекубанский  флористический  район  Западного  Кавказа  (Агабабян  и  др.,

2008). По районированию Карачаево-Черкеесской республики, предложенному

А.С. Зерновым и В.Г. Онипченко, заповедник лежит в границах Архызского и

Учкуланского флористических районов (Зернов, Онипченко, 2015).

2.2.2. Ботаническая изученность территории

Территория  Тебердинского  заповедника  является  хорошо  изученной  в

ботаническом отношении и является одной из немногих высокогорных террито-

рий мира, где ведутся долговременные комплексные наблюдения за раститель-

ным покровом (Павлов и др.,  2003).  Основные направления исследований на

территории можно разделить на три подхода: инвентаризационный (флора, рас-

тенительность, отдельные группы животных и грибов, описание бриофлоры и

лихенофлоры,  климатических  и  гидрологических  особенностей  территории);

динамический  (наблюдения  за  естественной  динамикой  сообществ)  и  экс-

периментальный (долговременные фитоценологические эксперементы)(Павлов,

2003).

В  отношении  изучения  флоры  сосудистых  растений  были  проведены

многолетние исследования, которые позволили достаточно полно выявить ви-

довой состав фитоценозов заповедника (Онипченко и др., 2011). Флора сосуди-

стых растений Тебердинского заповедника составляет 1133 вида (Онипченко и

др., 2011). В основном это многолетние поликарпические травы (75%), однолет-

ники (11%), деревья и кустарники (8%), а также монокарпические многолет-

ники (4%) (Воробьева, Кононов, 1991). 23 вида, произрастающих на территории

заповедника занесены в Красную Книгу РФ (Красная книга Российской Федера-

ции (растения и грибы), 2008). Очерк истории исследования флоры заповедника

приведен в работах (Воробьева, Онипченко, 2001; Onipchenko, 2002). За время

работ  неоднократно  выявлялись  новые  виды  для  заповедника  и  Кавказского
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хребта (Онипченко, Лаврова, 1991; Онипченко, 1995; Салпагаров и др., 2005).

Для заповедника проведена инвентаризация бриофлоры (Игнатова и др., 1988,

2008; Салпагаров и др., 2005) и исследования лихенофлоры ( Воробьева, Онип-

ченко, 1994; Блинкова, 2003).

Рисунок 6. Панорама окрестностей стационара МГУ на г. Малая Хатипара,

Тебердинский заповедник

В течении более 30 лет проводятся и исследования структуры раститель-

ности заповедника (рис. 6) (Павлов и др.,  2003). Изначально основной фокус

был сосредоточен на альпийских пустошах (Онипченко, 1986a), расширяясь и

углубляясь по мере проведения исследований (Павлов и др.,  2005). В рамках

этого направления сопубликованы как обобщающие работы (Павлов, Онипчен-

ко, 1987), так и исследования отдельных типов растительности, например, скал

и  осыпей  (Онипченко,  2002).  По  итогам  многолетней  работы  опубликована

монография на английском языке, описывающая растительность заповедника по

системе Браун-Бланке (Onipchenko, 2002). Проведены разносторонние исследо-

вания  почвенного  покрова  (Гришина  и  др.,  1986;  Grishina et al.,  1993;

Onipchenko et al., 1998b). 

Важным направлением исследования является  изучение  пространствен-

ной  структуры  растительных  сообществ  заповедника  (Onipchenko,  1994a,

1994c). В частности, для пестроовсяннициевых лугов изученно пространствен-
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ное  распределение  основного  доминирующего  вида  –  Festuca varia

(Pokarzhevskaya, 1998), а для сообществ альпийских ковров проведены исследо-

вания одного из основных факторов, влияющих на развитие этих фитоценозов:

мощности  снежного  покрова,  а  также  распределение  растений  по  данному

градиенту  (Герасимова,  2003;  Захаров,  2002).  Проведены  исследования  про-

странственной структуры и для отдельных видов, характерных для альпийских

фитоценозов (Agrostis vinealis spp.  planifolia (C.Koch.)  Tzvel.  и  Anthoxanthum

odoratum L.)(Любезнова,  2004).  Для альпийских растительных сообществ за-

поведника проведены исследования филогенетической структуры (Шулаков и

др., 2016).

Одним из приоритетных подходов в исследованиях на территории Тебер-

динского заповедника можно назвать экспериментальный. Установлены много-

летние эксперименты по удалению отдельных видов и их групп, подсеву расте-

ний, пересадкам, затенению, поливу, и внесению минеральных удобрений (Пав-

лов  и  др.,  2003).  Так,  к  примеру,  для  альпийских  ковров  в  результате  экс-

периментов показано, что их продукция ограничена высокой кислотностью поч-

вы и бедностью ее доступными элементами минерального пистания, а флори-

стическая насыщенность лимитируется кислотностью почвы (Герасимова и др.,

2005). В условиях же пестроовсяннициевых лугов увеличение биомассы боль-

шинства видов при внесении удобрений не значимо (Айбазова, Тиунов, 2004).
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2.2.3 Основные растительные сообщества в рамках исследования

В рамках данной диссертационной работы рассмотрено исследование со-

обществ альпийского высотного пояса, однако в обсуждении результатов мы не-

однократно  прибегаем  к  сравнению  различных  показателей  с  полученными

нами для субальпийского пояса. Поэтому вначале данного раздела приводится

краткая характеристика некоторых травяных субальпийских фитоценозов.

Субальпийский высотный пояс

Среди  субальпийских  луговых  сообществ  (1850–2600  м  над  ур.  Моря,

класс  Mulgedio-Aconitetea)  наибольшую площадь имеют флористически бога-

тые вейниковые субальпийские луга (доминанты и часто встречающиеся ви-

ды: Calamagrostis arundinacea, Millium effusum, Geranium sylvaticum, Campanula

latifolia,  Rumex  alpestris,  Betonica  macrantha,  Pyrethrum  coccineum,  Seseli

libanotis  и др.).  Чаще всего они занимают средней крутизны и крутые склоны

южных экспозиций (7–35ºС на каждые 100 м подъема (Körner,) (Onipchenko, 2002).

Кроме того, широко распространены высокотравные сообщества, чаще

приуроченные к речным долинам и склонов небольшой крутизны южной экспо-

зиции  от  1800  до  2600  метров  над  уровнем  моря  (рис.  7)  (Панютин,  1939;

Гроссгейм,  1948;  Дудова,  2019).  В этих травяных растительных сообществах

доминируют крупнолистные, часто корневищные, травы, так называемое «вы-

сокотравье»  (Anten,  1999)  и  диагностическими  видами  для  них  являются

Ligusticum alatum, Aconitum orientale,  Cephalaria gigantea,  Lapsana communis,

Dactylis glomerata  (Панютин, 1939; Гроссгейм, 1948; Michl et al., 2010; Онип-

ченко и др., 2011). В местах выпаса скота (как современного, так и проводимого

до  установления  заповедного  режима)  также  представлены  сообщества  ру-

дерального  высокотравья.  Наибольшее  участие  в  этих  сообществах  имеют
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такие  виды как  Rumex  alpinus,  Urtica  dioica,  Anthriscus  sylvestris,  Symphytum

asperum (Onipchenko, 1994b; Pickering, Growcock, 2009).

А Б

Рисунок 7. Примеры видов субальпийского высокотравья в Тебердинском

заповеднике

А – поляна в верхней части лесного пояса с рудеральным высотравьем ,

г.   Малая Хатипара, на переднем плане – Rumex alpinus L.

Б – Angelica tatianae Bordz. на высокотравном лугу в долине р. Хаджибей
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Альпийский пояс

Мы изучили виды растений сообществ четырех типов (2500-3100 м  над

ур. моря). Они занимают наибольшие площади на территории альпийского поя-

са ( Onipchenko, 2002; Ильина, 2004).

 Альпийские  лишайниковые пустоши (АЛП)  занимают наветренные

гребни и склоны (рис. 8) (Onipchenko, 2002).

Рисунок 8. Альпийские лишайниковые пустоши в окрестностях стационара

МГУ в Тебердинском заповеднике, 2900 м над уровнем моря

Доминанты  среди  сосудистых  растений  – Festuca  ovina,  Carex

sempervirens,  C.  umbrosa,  Trifolium polyphyllum,  Anemone  speciosa,  Antennaria

dioica,  Campanula  tridentata (Onipchenko.  2002;  Elumeeva,  2015).  Эти  низко-
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продуктивные  сообщества  относят  к  ассоциации  Pediculari  comosae-

Eritrichietum caucasici Minaeva et Onipchenko (Елумеева, 2005). Вегетационный

период этих сообществ составляет около 5 месяцев начинается в апреле-мае, за-

канчивается в октябре (Онипченко В.Г., 1986). Более 90% надземной биомассы

расположена в 5-сантиметровом слое над уровнем почвы. На АЛП проективное

покрытие сосудистых растений составляет около 30–40%, а лишайников – 35–

50% (рис. 9) (Онипченко, 1985). 

Рисунок 9. Альпийская лишайниковая пустошь на гребне хребта, г. Малая

Хатипара, окрестности стационара МГУ

Суммарная годичная продукция этих фитоценозов составляет около 150 г/

м2 (Онипченко, 1990). Что касается жизненных форм, то в сообществах боль-

шую роль играют дерновинные и короткокорневищные злаки и осоки, а также

розеточное разнотравье (Текеев, Семенова, 2010). По числу побегов наибольшее

число образует Campanula tridentata и Festuca ovina. Наибольшее число семян –
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Antennaria  dioica  (рис.10),  Campanula  tridentata,  Carum caucasicum,  Gentiana

pyrenaica.  Среднегодовой  урожай  семян  примерно  6500  шт/м2 (Логвиненко,

Онипченко, 1999).

Среди бобовых одним из доминантов является  Trifolium polyphyllum, ха-

рактерный отсутствием азотфиксирующих клубеньков на корнях. Скорее всего,

именно с этим можно связывать то, что этот вид не оказывает существенного

влияния на другие виды и его нельзя рассматривать как эдификатор в данном

сообществе (Аксенова, Онипченко, 2003). 

А
Б

Рисунок 10. Antennaria dioica (L.) Gaertn. А – цветущий мужской клон на

альпийской пустоши, Б – вегетативная розетка A. dioica

Для растений альпийских пустошей и альпийского пояса в целом харак-

терна высокая интенсивность дыхания, поэтому они плохо переносят затенение

(Голиков, Онипченко, 2003; Чанталадзе, 1984). В экспериментах с пересадками
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показано, что для характерных видов АЛП перенос в другие сообщества может

уменьшать численность побегов видов: например, Antennaria dioica в условиях

АК и ГКЛ (рис. 10). Ошибка: источник перекрёстной ссылки не найден) (Ильи-

на, 2004).

Флуктуации в численности побегов большинства видов АЛП значимо не

скореллированы с метеорологическими факторами, однако для некоторых видов

обнаружена  положительная  связь  с  температурным  режимом  июля-августа

предыдущего года (Елумеева, 2005). Как и все альпийские растения, виды АЛП

обладают низкой  устойчивостью к  дефолиации.  Экспериментально  показано,

что даже однократная дефолиация отрицательно влияет на рост и развитие рас-

тений, угнетает семенное восстановление (Текеев, 2005). Эксперименты с уда-

лением доминантов показали, что сосудистые растения пустошей в отсутствие

доминантов практически не используют освободившиеся ресурсы, а надземное

пространство заполняют лишайники (Аксенова и др., 2014).

Пестроовсяницевые  луга  (ПЛ)  (асс.  Violo  altaicae-Festucetum  variae

Rabotnova et Onipchenko 2002) (рис. 11). располагаются на склонах южной экс-

позиции и доминантами там являются плотнодерновинные злаки (Festuca varia,

Nardus stricta) (Елумеева, 2004b). Почвы имеют развитый дерновый горизон со

средним  значением  pH=4,7.  Присутствует  мощна  дернина,  есть  признаки

оторфованности. Мощность гумусового горизонта составляет до 30 см (Волков,

1999). Пестрая овсяница (F. varia) – сильный эдификатор, поэтому многие виды

в  этих  фитоценозах  приурочены  к  промежуткам  между  ее  дерновинами

(Pokarzhevskaya,  1998).  Корни  F. varia  пронизывают верхний горизонт почвы

ПЛ, что обуславливает низкую гетерогенность почвенных условий (Елумеева,

2004). При экспериментальном внесении азота и фосфора этот вид увеличивал

свою биомассу (Айбазова, Тиунов, 2004). При его удалении с пробных площа-

дей увеличивалась численность N. stricta и Cruciata laevipes (Елумеева, 2004a).

При пересадках ГКЛ F. varia увеличивала численность побегов, а на АК и АЛП
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численность побегов снижалась. А вот для N. stricta, зафиксировано снижение

числа побегов во всех фитоценозах (Ильина, 2004).

Рисунок 11. Пестроовсяницевый луг в окрестностях стационара МГУ на г.

Малая Хатипара. Июль 2017

Несмотря  на  доминирование  дерновинных  злаков,  в  процентном  соот-

ношении большую часть видов этих растительных сообществ можно отнести к

видам с полурозеточной структурой побега (Покаржевская, Онипченко, 1995).

По феноритмотипам преобладают виды, относящиеся к летне-осенне-зеленым

(35%)  Однако  наибольшую  биомассу  образуют  летне-зимне-зеленые  виды

(Festuca varia, Nardus stricta) (Онипченко, Устинова, 1993). Суммарный урожай

семян составляет около 4900 шт/м2 (Логвиненко, Онипченко, 1999). Интересной

особенностью ПЛ являются то, что для них характерна высокая степень разви-
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тия микосимбиотрофизма (Байкалова, Онипченко, 1988a). Значительную роль в

формировании состава и структуры фитоценозов также оказывают грызуны, в

основном фоновый вид кустарниковая полевка (Pitymys majori Thom.), которая

отчуждает в среднем 0,7–1,4 % фитомассы ПЛ в год (Фомин и др., 1989).

Гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ) занимают нижние части склонов

различных аспектов и являются наиболее высокопродуктивными альпийскими

сообществами  (рис.  12).  Их  относят  к  ассоциации  Hedysaro  caucasicae  –

Geranietum gymnocauli  Rabotnova et Onipchenko 2002 (Тетевина, 2005). Основ-

ные  компоненты  – Geranium  gymnocaulon,  Hedysarum  caucasicum,  Carum

meifolium, Pulsatilla aurea и Pedicularis condensata (Онипченко, 2002). 

По системе жизненных форм И.Г. Серебрякова (1962) на ГКЛ больше все-

го видов короткокорневищных и рыхлодерновинных растений, которые образу-

ют наибольшую надземную биомассу. Наименее представлены однолетники и

луковичные,  многолетние  монокарпики (Покаржевская,  Онипченко,  1995).

Годовая  продукция составляет  около  550  г/м2,  что  является  наибольшим по-

казателем для альпийского пояса. Герань обладает самой большой большой над-

земной (318 г/м2) и в особенности подземной (1392 г/м2) биомассой. По надзем-

ной биомассе более половины приходится на разнотравье (Онипченко, 1990).

Сход снежного покрова происходит в конце июня или начале июля, таким

образом,  развитие  растений  ГКЛ  протекает  в  благоприятных  температурных

условиях (Аксенова, Онипченко, 1998). Что касается почв, то по сравнению с

почвами  других  альпийских  фитоценозов,  почвы  под  гераниево-копеечнико-

выми лугами отличаются большим содержанием обменного аммония (3,2 мг/

100 г) (Онипченко et al., 1998). Для этих сообществ характерно частое зооген-

ное нарушение: порои кабанов. На нарушенных площадках зарегистрировано

увеличение численности видов эксплерентной (рудеральной) стратегии в пер-

вые  годы  (Батчаева,  2003).  Примером  таких  видов  является  Catabrosella

56



variegata, которая быстро увеличивает число побегов при повышении доступно-

сти ресурсов (Биджиева, 2005).

Рисунок 12. Гераниево-копеечниковый луг на склоне г. Малая Хатипара

Альпийские ковры (АК)  формируются в западинах и характеризуются

большим снегонакоплением (3–4 м) и коротким вегетационным сезоном (Би-

джиева, 2005). Как правило, характеризуются небольшой площадью в контуре

западин  (Биджиева,  2007). Доминантами  этих  сообществ  можно  назвать

Sibbaldia procumbens,  Minuartia aizoides, Taraxacum stevenii, а  также  Nardus

stricta (Rehder,  1982;  Биджиева,  2007).  Это  полидоминантные  фитоценозы

ассоциации  Hyalopoo  ponticae  –  Pedicularietum  nordmannianae (Onipchenko,

2002; Эбзеева, 2003). Обычно виды ковров характеризуются наличием у особей

прикорневой розетки листьев или стелющимися формами (Воронич, 2007). Их

динамика сильно зависит от времени схода снега и длины вегетационного пери-
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ода в целом (Наринян, 1948; Биджиева, 2007). Вегетационный период составля-

ет 2–2,5 месяцев, снег, как правило, сходит в июле (Тетевина, 2005). При этом

коэффициент вариации численности побегов по годам у одних видов (Carum

meifolium,  Corydalis conorhiza,  Gentiana pyrenaica,  Festuca brunescens,  более

70%)  был  значительно  выше,  чем  у  других  (Potentilla cranzii,  Catabrosella

variegata и др., менее 25%) (Биджиева, 2007). Показано, что азот является лими-

тирующим фактором для увеличения числа побегов у таких доминантных видов

ковров, как Nardus stricta, Minuartia aizoides, Taraxacum stevenii, а фосфор – для

Catabrosella variegata (Воронич,  2007).  Годичная  продукиция  АК составляет

около 200 г/м2. Большую часть надземной биомассы образуют сосудистые рас-

тения (129 г/м2), подземная биомасса составляет 994 г/м2  (Onipchenko, 1994c).

АК  характеризуются  меньшей  степенью развития  микосимбиотрофизма,  чем

друге сообщества альпийского пояса. Возможно, это связано с высокой влажно-

стью и поздним прогреванием почв, что неблагоприятно сказывается на разви-

тии микоризообразующих грибов (Байкалова, Онипченко, 1988a).

В экспериментами с удалением доминантов выявлено, что  S.  procumbens

является более сильным доминантом, чем другие виды (Биджиева, 2007). В экс-

периментах с пересадками отмечено, что C. variegata, S. procumbens и T.stevenii

отрицательно реагировали на пересадки в другие альпийские сообщества,  не

выдерживая конкуренции, а также отрицательно реагируя на другие параметры

почвы.  Это может служить показателем совпадения аут-  и синэкологических

оптимумов этих видов (Тетевина,  2005).  При этом  T .stevenii встречается на

каменистых местах в широком диапазоне высот над уровнем моря: от 1500 м до

3500 м, встречаясь в субальпийском, альпийском и субнивальном поясах (Би-

джиева, 2005). 

Для выявления общего пула растений альпийского высотного пояса и це-

лей  моделирования  мы  измеряли  выбранные  функциональные  признаки  и  в

других альпийских фитоценозах:
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1.  Сообщества  осыпей  и  галечников (класс  Thlaspietea rotundifolii).

Основное  отличие  таких  местообитаний  –  слабая  закрепленность  субстрата.

При этом они могут быть стабильны в течение долгого времени, но все равно

остаются сильно зависимыми от внешних условий (Valachovič et al., 2013). Это

склоновые сообщества, причем крутизна склона значительно варьирует (рис. 3).

Проективное покрытие сосудистых растений на осыпях не велико, как правило

около 10%. Различают сообщества, сформировавшиеся на так называемых су-

хих  и  влажных  осыпях.  Во  втором  случае,  по  осыпям  проходят  временные

водотоки, и, как следствие условия более влажные (Onipchenko, 2002).

2. Сообщества скал (класс Asplenietea trichomanis) широко представлены

в  альпийском  поясе  Тебердинского  заповедника  (рис.  13). Это  разреженные

фитоценозы с очень низким проективным покрытием сосудистых растений на

склонах  значительной  крутизны,  скальных  стенках  и  уступах  (Onipchenko,

2002). Виды этих сообществ характеризуются приспособленностью к низкому

содержанию элементов минерального питания в субстрате, высокой инсоляции

(кроме случаев видов, приуроченных к затененным расщелинам), значительной

крутизне  склона  (Carmona,  1997).  К  типичным  скальным  растениям  Тебер-

динского заповедника можно отнести папоротники: Asplenium septentrionale, A.

trichomanes,  Cystopteris fragilis,  Polypodium vulgare.  При этом на скалах могут

произрастать как типичные «скальные» виды сосудистых растений (Gypsophila

tenuifolia, Saxifraga moschata, Draba rigida), так и виды, характерные для других

альпийских фитоценозов (Bromopsis variegata, Arenaria lychnidea, Aster alpinus)

(Onipchenko,  2002).  На  скалах  часто  образуются  небольшие  «карнизы»  и

уступы, где накапливается мелкозем, что позволяет произрастать этим видам.

Многие скальные виды имеют ксероморфные черты (Ермолаева, 2007).
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А Б

Рисунок 13. Примеры сосудистых растений, произрастающих на скальных

выходах в Тебердинском заповеднике

А – Potentilla divina Albov, г. Мусса-Ачитара, 3150 м над уровнемморя

Б – Asplenium septentrionale (L.) Hoffm., г. Малая Хатипара, 2600 м над уровнем

моря

3.  Фитоценозы  берегов  холодных  водотоков (класс  Montio-

Cardaminetea).  Для этих сообществ характерна значительная роль мохообраз-

ных (в отличие от других альпийских сообществ). Сообщества развиваются в

условиях достаточного увлажнения. Вода в ручьях и реках альпийского пояса

температурой менее 10°C. При этом локальный микроклимат в таких местоC.  При этом локальный микроклимат в таких место-

обитаниях является стабильным из-за постоянного влияния холодных водотоков

(Zechmeister, Mucina, 1994). Корни сосудистых растений и основания побегов
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мхов зачастую погружены в воду в течение вегетационного сезона (Onipchenko,

2002).

Рисунок 14. Река Малая Хатипара в верховьях, октябрь 2018 

4. Кобрезиевые луга (класс Carici rupestris-Kobresietea bellardii) приуро-

чены к наветренным склонам в альпийском и субнивальных поясах (Petrík et al.,

2006).  Доминантом  в  таких  растительных  сообществах  является  Kobresia

schoenoides  (Onipchenko.  2002). Значительное  проективное  покрытие  также

отмечено для Campanula tridentata,  Festuca ovina,  Cetraria islandica.  Видовое

богатство достаточно велико, проективное покрытие сосудистых растений ва-

рьирует от 20% до 70% (Onipchenko, 2002). 
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Глава 3. Материалы и методы

3.1. Методика полевых исследований

3.1.1. Общие положения методики исследования

Основные  полевые  исследования  проводили  в  летние  месяцы  2016–

2018 годах  на  территории  Тебердинского  государственного  природного  био-

сферного заповедника  (ТГПБЗ).  Работали  как  однодневными маршрутами от

стационара МГУ на горе Малая Хатипара (2800 м над уровнем моря) или из г.

Теберда, так и более длительными (до 4 дней). Во время маршрутов проводили:

1) измерения высоты видов с определением типа фитоценоза, положения места

измерений в рельефе; 2) сбор листьев растений для дальнейшего лабораторного

определения удельной листовой поверхности. В каждом случае дополнительно

фиксировали местонахождение популяции изучаемого вида и тип фитоценоза.

Продолжительность и протяженность маршрутов лимитировала специфика ме-

тодики измерения удельной листовой поверхности: листья для измерений долж-

ны быть свежесобранными, поэтому их собирали последний день перед воз-

вращением в  лабораторию.  Таким образом,  каждый 3–5  день  был посвящен

камеральной обработке материала в лаборатории административного корпуса

ТГПБЗ. Для уточнения систематического положения ряда видов в ходе работ

было собрано 108 листов гербария сосудистых растений (образцы переданы в

гербарий MW).

Список видов для измерений высоты и удельной листовой поверхности

формировали следующим образом. На основе геоботанических описаний, вы-

полненных на территории заповедника за время работы стационара МГУ (опуб-

ликованы в монографии В.Г. Онипченко (2002)) выделили виды со встречаемо-

стью больше 6 раз (то есть, не являющиеся редкими) и произрастающие на аб-

солютных высотах более 1800 м над уровнем моря. Таким образом был сформи-
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рован список из 380 видов субальпийского, альпийского и субнивального пояса.

В рамках этого списка было выделено 135 видов четырех основных фитоцено-

зов альпийского пояса (АЛП, ПЛ, ГКЛ, АК). 

В процессе полевых исследований выполнены измерения для 380 видов

сосудистых растений по высоте и для 370 – удельной листовой поверхности (по

трем высотным поясам). В это же время проводили сбор семян для определения

их массы. Измерена масса семян для 250 видов, однако в данной работе обсуж-

дение  этих  результатов  не  приводится.  Более  половины  измерений  всего

массива выполнено лично автором.

В  рамках  настоящего  исследования  анализ  функционального  разнооб-

разия  проводили  только  для  альпийских  фитоценозов  и  видов,  их  состав-

ляющих. Для ценозов альпийских лишайниковых пустошей работали с 56 ви-

дами сосудистых растений, пестроовсяннициевых лугов – с 73 видами, гера-

ниево-копеечниковых лугов – 59 и 27 видами для альпийских ковров. 

В  настоящей  работе  мы  придерживаемся  понимания  объема  видов  и

номенклатуры  сосудистых  растений,  приведенной  в  списке  флоры  Тебер-

динского заповедника (Онипченко и др., 2011).

3.1.2. Измерение функциональных признаков

Высота растений 

Существует несколько вариантов измерений этого параметра. При разной

постановке  исследовательских  задач  измеряют  максимальные  высоты

отдельных особей,  и высоты полога  (Westoby et  al.,  2002;  Reich  et  al.,  2003;

Caccianiga et al., 2006; Kraft, Ackerly, 2010; Lebrija-trejos et al., 2010), фиксируют

как максимальное вертикальное положение генеративных (Abramova, 2012), так

вегетативных органов растений. Поскольку для фотосинтеза и связанных с ним

процессов основное значение имеет расположение хорошо развитых листьев, в
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протоколе  измерений  как  основная  предложена  методика  измерения

«вегетативной» высоты как наименьшего расстояния между верхней границей

основных фотосинтетических тканей растений и уровнем субстрата (Cornelissen

et  al.,  2003)  (далее по тексту просто «высота» растений).  В этом понимании

высота и рассматривается в нашей работе.

Признак измеряли (по принятым международным протоколам измерений

(Cornelissen, 2003; Pérez-Harguindeguy, 2013)) как кратчайшее расстояние между

субстратом и верней точкой верхнего хорошо развитого фотосинтезирующего

листа  растения.  Измерения  проводили  металлическими  линейками  с  ценой

деления 0,1 см. Высоту расположения прицветных и присоцветных листьев не

учитывали,  если  они  имели  небольшую  площадь  (менее  трети  от  средней

площади  листьев  вегетативных  побегов)  (рис.  15.А).  В  случаях  длинных

листьев  дерновинных злаков  (например,  Festuca  varia)  измерения  проводили

как перпендикуляр от субстрата к самой верхней точке полегающего листа.

Поскольку  в  высокогорном  ландшафте  большинство  фитоценозов

располагается  на  склонах  различной  крутизны,  то  кратчайшее  расстояние

измеряли  как  перпендикуляр  к  поверхности  склона  (рис.  15.Б).  В  случае

измерений растений на различных типах осыпей брали кратчайшее расстояние

от листа до ближайшего камня, перпендикулярно к его поверхности (рис. 15.В).

Такой способ измерения  на  «сложных» субстратах позволяет  точно оценить,

насколько растение выносит фотосинтезирующие органы от субстрата.

В рамках протокола выбирали сформированные, хорошо развитые особи

без  видимых  патологий;  в  сообществах,  соответствующих  обычным

местообитаниям изучаемых растений (Cornelissen et al., 2003; Garnier, Shipley,

2001; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). В случае, когда в популяции преобладали

генеративные  особи,  выбирали  их.  При  наличии  более  75%  вегетативных

особей вида — измеряли высоту особей в вегетативном состоянии. В случае

примерно  равного  соотношения  этих  возрастных  состояний  в  популяции

выбирали для измерений и вегетативные, и генеративные особи. Для каждого
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вида  в  пределах  сообщества  сделано  25  измерений.  Для  видов  с  широкой

экологической амплитудой и регулярной приуроченностью к различным типам

фитоценозов измерения проводили в нескольких местообитаниях.

Рисунок  15. Схема  измерений высоты  растения  на  разных  типах

субстратов

1  – соцветие, 2  – присоцветный лист, 3  – верхний фотосинтезирующий

лист, 4,5 – срединные листья, 6 – ось побега, 7 – поверхность субстрата; А, Б, В

– разные типы субстратов. Красной стрелкой показано кратчайшее расстояние

от поверхности 

Рисунок 16. Примеры полевых измерений высоты

А – Draba bryoides DC., Б – Lamium tomentosum Wild.
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Удельная листовая поверхность

Сбор  полевого  материала  для  измерений  проводили  в  соответствии

международными  протоколами  измерений  (Cornelissen,  2003;  Pérez-

Harguindeguy, 2013). Для каждого вида обычно собирали в одной популяции по

10 (редко 5, для крупных растений субальпийского высокотравья) хорошо раз-

витых, не поврежденных срединных листьев с разных особей в генеративном

состоянии.  Растения  маленьких  размеров  (например,  Draba  bryoides,  Draba

sibirica, Minuartia aizoides, Veronica minuta) отбирали целыми побегами и листья

отрезали непосредственно перед взвешиванием в лаборатории. Собранные ли-

стья помещали в пластиковый zip-пакет сообразный их размеру и сбрызгивали

водой. Затем отдельные пакеты складывали в герметичный пластиковый кон-

тейнер, перекладывая их либо снегом со снежников, либо пакетами с водой из

ручьев (менее 10°C. При этом локальный микроклимат в таких местоС) для обеспечения сохранности до прихода в лабораторию.

Сбор проводили в день спуска в лабораторию. Для широко распространенных

видов со значительной экологической амплитудой были проведены измерения в

различных фитоценозах. Принесенный материал обрабатывали в лабораторных

условиях (раздел 3.2).
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3.2. Методика лабораторных исследований

В рамках настоящего исследования в лаборатории работали над получе-

нием  данных  для  расчета  удельной  листовой  поверхности.  Этот  признак

рассчитывается как отношение площади листа к его сухой массе. Соответствен-

но, в лабораторных условиях стаяла задача измерения следующих признаков:

1) площадь листа

2) масса влажного листа

3) масса сухого листа.

Для получения этих показателей после маршрута сразу же обновляли сре-

зы на черенках листьев, ставили их в емкости с небольшим количеством воды

(рис. 17.А, Б), накрывали полиэтиленовыми пакетами и оставляли на 6–8 часов

в холодильнике для насыщения листьев влагой. Затем поочередно доставали ли-

стья,  обрезали  черешки  у  основания  листовой  пластинки  (в  случае  сильно

крылатых черешков, крылья оставляли). Для растений малого размера отделяли

листья  от  стеблей.  Листья  обсушивали  бумажным  полотенцем  и  сразу  же

взвешивали на аналитических весах (до четвертого знака точности) для получе-

ния  массы.  В  случае  маленьких  листьев  (например,  Draba  hispida,  Asperula

aplina,  Cruciata  laevepis,  Galium  odoratum)  брали  5–10  листьев  на  одно

взвешивание и в дальнейшей обработке рассматривали как «один лист». Причи-

на такой методики – очень маленькая масса таких листьев, которая лежит за

границей возможностей используемых аналитических весов. 

После  взвешивания  листья  располагали  на  листе  бумаги,  помещали  в

«файл» для документов и расправляли в течение получаса под действием груза

(тяжелой книги). Расправленные листья сканировали на сканере формата A4 и

сохраняли файлы в формате jpg. Далее каждый сканированный лист помещали

в отдельный бумажный пакет и сушили при комнатной температуре 5–7 дней и

затем при температуре 80°C. При этом локальный микроклимат в таких местоС в сушильном шкафу до постоянной («сухой») мас-

сы в течение 8–18 часов (рис.  17.В).  Продолжительность высушивания была
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максимальной  для  крупнолистных  видов  субальпийского  высокоравья,  таких

как  Heracleum  leskovii,  H.  sosnowskyi,  Inula  helenium. Далее  каждый  лист

взвешивали повторно. (рис.17. Г-Д). 

Рисунок  17.  Лабораторная  обработка  материала  для  измерения  удельной

листовой поверхности. А,Б – свежий образец, помещенный в емкость с водой

до закрытия полиэтиленом; В – водонасыщение листьев в холоде; Г – упаковка

в пакеты после сканирования; Д – весы, на которых проводили взвешивание,

Е – фиксация показателей в лабораторный журнал
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3.3. Статистическая обработка данных

3.3.1.  Расчет  удельной  листовой  поверхности  по  результатам

лабораторной обработки

Файлы сканированных образцов (см. раздел 3.2) использовали для расчета

площади листа. Ее рассчитывали на основе числа пикселей в контуре листа на

сканированном изображении в растровом редакторе GIMP 2.8.22. В случае, если

вместо одного листа было взято несколько маленьких (см. раздел 3.2), то по-

лученную площадь делили на число листьев. Все значения заносили в электрон-

ную таблицу LibreOffice Calc 6.0.7.3. и рассчитывали значение признака как от-

ношение площади листа к его сухой массе. Кроме того, на основе измерений по-

лучены такие функциональные признаки как обводненность листа, объем су-

хого вещества, сухая и влажная масса листа, которые позволили проводить бо-

лее  полный  анализ  данных,  а  также  провести  анализ  эколого-ценотических

стратегий  высокогорных  растений  методом  StateFy  (Cornelissen  et  al.,  2003;

Garnier, Shipley, 2001; Pérez-Harguindeguy et al., 2013)

Для листьев ряда вида вводили поправки при расчете площади (Lamont et

al.,  2015).  Это,  с  одной  стороны,  виды  суккулентного  облика  (напр.  Sedum

album),  а  с  другой  –  виды  ксерофитного  строения  листа  (Picea  orietalis,

Eleocharis quinqueflora).

3.3.2. Источники и использование сторонних данных

Для  оценки  встречаемости  видов,  приуроченности  их  к  различным

растительным  сообществам  и  ряда  других  параметров  использовали  базу

данных  геоботанических  описаний,  на  основе  которых  было  выполнена

классификация растительности заповедника (Onipchenko, 2002)
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Для  получения  оценок  участия  видов  в  альпийских  фитоценозах

использовали  данные  по  их  надземной  биомассе,  полученные  в  результате

исследований  прошлых  лет.  В  течение  нескольких  лет  на  каждом  из  4

альпийских сообществ было взято по 100 укосов с площадок 25 х 25 см (0,0625

м2). Укосы были разобраны по видам и высушены перед взвешиванием не менее

8 ч при температуре 80–105ºС на каждые 100 м подъема (Körner,С.  Отбор укосов проводили в середине и конце

августа после пика цветения. В надземную биомассу включались как зеленые

части растений, так и ветошь текущего года (Онипченко, 1990).

Для  изучаемых  функциональных  признаков  мы  проверяли  наличие

значимых  корреляций  между  высотой  вегетативных  органов  растений  и

следующими функциональными признаками: сухая масса листа, площадь листа,

толщина  листа,  удельная  листовая  поверхность,  содержание  элементов

минерального  питания  в  листе,  масса  семян,  интенсивность  микоризной

инфекции  вида.  Значения  этих  признаков  частично  были  взяты  из  ранее

опубликованных результатов и базы данных Тебердинской экспедиции:

 морфолого-экологические  параметры  листьев  (сухая  масса  листа,

площадь листа, толщина листа, удельная листовая поверхность) –  по данным

И.И.Шидакова и В.Г. Онипченко (2007), 

 содержание элементов минерального питания в листе – данные взяты

в базе TRY (Kattge, 2011), 

 масса  семян  –  наши  неопубликованные  данные  (основной  объем

данных– 260 видов – собран и обработан во время сбора материала по основной

теме работы), 

 интенсивность микоризной инфекции – по данным А.С. Байкаловой и

В.Г. Онипченко (1988b)
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3.3.3. Выделение жизненных форм

В рамках характеристики высоты растений и их удельной листовой по-

верхности мы разделяли все изученные виды по основным экобиоморфам.

Исторически идеи функционального подхода к изучению растительного

мира  были  отражены  в  системах  жизненных  форм  растений  (Garnier  et  al.,

2015).  Жизненная  форма  –  это  результат  длительного  приспособления  к

условиям существования, выраженный в его внешнем облике (Алехин, 1944).

То есть, работая с жизненными формами можно говорить о комплексах функци-

ональных признаков, которые косвенно влияют на приспособленность растения

к данным условиям. С конца XIX в в различных системах используется разделе-

ние растений на «деревья», «кустарники», «травы», а основы таких представле-

ний заложены еще Теофрастом (Работнов,  1995).  История  развития  взглядов

различных исследователей на системы жизненных форм, а также авторская их

система подробно изложены И.Г. Серебряковым (1962).

Изначально функциональным разнообразием растительных сообществ на-

зывали разнообразие и  участие функциональных групп в  них (Garnier  et  al.,

2015).  Их  устанавливали  на  основе  различий  между  видами:  например,  по

жизненным  формам,  морфологии,  стратегиям  поглощения  ресурсов  и  т. д.

(Chapin et al., 1996b; Gitay, Noble, 1998; McIntyre et al., 2006). Позже было пока-

зано, что использование отдельных функциональных групп менее информатив-

но, чем работа с величинами функциональных признаков ( Lavorel et al., 2007;

Garnier et al., 2015).

Классически, для целей анализа продукции фитоценозов в рамках практи-

ческих  задач,  виды  трав  разделяли  на  четыре  основные  агроботаничсские

группы: 1) злаки (сем. Graminae); 2) бобовые (сем. Fabaceae); 3) осоки (вклю-

чает представителей семейств Cyperaceae и Juncaceae); 4) разнотравье (травяни-

стые растения остальных семейств) (Корякина, 1953; Работнов, 1984). 
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В настоящей работе для более подробной характеристики распределения

изучаемых  функциональных  признаков  мы  используем  понятия  основных

экобиоморф (деревья, кустарники, кустарнички, травы) (Работнов, 1992), а тра-

вы подразделяем на агроботанические группы описанные выше. Сходное деле-

ние присутствует и в зарубежных работах, посвященным изучаемой теме (Pohl,

2011). Основным отличием кустарничков от кустарников мы полагаем их вы-

соту. По И.Г. Серебрякову (1962) высоты этой группы в среднем составляют 20-

30 см и примерно соответствуют мощности снежного покрова зимой. При этом

необходимо указать, что «20-30 см» понимается автором как расстояние от суб-

страта до «верхушек» растений. В рамках наших исследований мы понимали

высоту как расстояние от субстрата до верхнего фотосинтезирующего хорошо

развитого  листа  (Cornelissen  et  al.,  2003).  Однако  при  полевых  измерениях

установлено, что у кустарников и кустарничков, произрастающих на террито-

рии исследования, оба способа измерения высоты дают схожие результаты и

при разделении изучаемых видов на эти две группы мы пользовались данными

наших полевых наблюдений. 
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3.3.4. Анализ распределения функциональных признаков

Для всех видов оценивали нормальность распределений и коэффициент

вариации.  Анализ  нормальности  выборок  проводили по  критериям Шапиро-

Уилка, Колмогорова-Смирнова и методу выборочных квартилей.

Для  отдельных  видов,  их  функциональных  групп  и  растительных

сообществ вычисляли основные описательные статистики (среднее выборки и

его  ошибку,  медиану  выборки,  коэффициент  вариации,  минимальное  и

максимальное  значение).  Поскольку  в  некоторых  случаях  были  обнаружены

отклонения распределений признаков внутри выборок от нормального, а также

некоторые  выборки  включали  10–15  наблюдений,  то  значимость  различий

средних в этих случаях проверяли с помощью непараметрического критерия

Вилкоксона.  Для  распределенных  нормально  выборок  использовали

классический t-критерий Стьюдента. В случае сравнения средних нескольких

выборок  использовали  однофакторный  дисперсионный  анализ  ANOVA  и

апостериорные тесты (например, TukeyHSD). Для анализа скореллированности

признаков  чаще  использовали  непараметрический  коэффициент  корреляции

Спирмена.  Выбор  теста  связан  с  тем,  что  работали  не  только  с

количественными данными,  но и  ранговыми оценками.  Однако при работе  с

нормально  распределенными  переменными,  использовали  коэффициент

корреляции  Пирсона.  Вклад  разного  типа  изменчивости  (внутривидовая,

межвидовая  внутриценотическая,  межвидовая межценотическая)  оценивали  с

помощью гнездового двухфакторного дисперсионного анализа (nested ANOVA).

Для расчетов использовали:

 электронные  таблицы  LibreOffice  Calc  v.  5.1.6.2:  базовая  подготовка

данных;

 StatSoft Statistica v. 8.0: гнездовой двухфакторный дисперсионный анализ;

 RStudio  v.  1.1.463:  вычисление  описательных  статистик,  сравнение

средних и однофакторный дисперсионный анализ, построение графиков
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Использовали  пакеты  stats,  base,  ggplot2,  dplyr  (R  Core  Team,  2018;

Wickham, 2018a; Wickham, 2018b).

3.3.5. Анализ функционального разнообразия сообществ

Для  каждого  растительного  сообщества  было  проведено  четыре  этапа

расчетов:

1. Оценили  средние значения высоты и удельной листовой поверхности

(УЛП) всех видов по фитоценозу;

2. Рассчитали  средневзвешенные показатели высоты и УЛП для каждого

фитоценоза. Степень участия вида в сообществе оценивали по его надземной

биомассы. В отличие от среднего арифметического, в значение которого вносят

равный вклад все виды площадки или сообщества, вклад в средневзвешенное

значение пропорционален «весу» (в нашем случае биомассе) каждого вида на

площадке  или  в  сообществе.  Соответственно,  средневзвешенное  значение  в

основном зависит от значения признаков доминирующих видов.

Расчет средневзвешенных значений признаков производили на основании

значений  вклада  стратегий  и  биомассы  видов  по  отдельным  площадкам  по

формуле (1):

X w=∑
i=1

i=n

(X i×Bi )∑
i=1

i=n

Bi  (1),

где Xw – средневзвешенное значение признака, X, Xi – значение признака

для i-того вида, n – общее число видов на площадке, Bi – биомасса i-того вида

на этой площадке.

3.  Рассчитали  три  показателя  функционального  разнообразия (ФР):

функциональное  богатство,  функциональная  выравненность,  функциональная

дивергенция (табл. 2) по обоим признакам. Для расчетов использовали индексы

одномерных оценок (Schleuter et al., 2010).
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4. Сравнили полученные индексы ФР для исследованных сообществ с та-

ковыми, рассчитанными для так называемых «нулевых моделей» (см.ниже).

В рамках оценки функционального разнообразия альпийских сообществ

работали в двух пространственных масштабах.

1).  Индексы  ФР  для  100  пробных  площадей  внутри  каждого  типа

фитоценоза. Были использованы пробные площади 25х25 см2, на которых был

известен видовой состав и биомасса надземных побегов каждого вида (данные

Тебердинского стационара). Для каждой площадки рассчитывался индекс, затем

получали среднее и его  ошибку для каждого из  четырех типов фитоценозов

(АЛП, ПЛ, ГКЛ, АК).

2). Индексы ФР для типов фитоценозов в целом. В этом случае работа-

ли с суммарной биомассой всех видов, встречающихся в фитоценозе. В данном

случае полученные значения индексов показательны на значительно большем

пространственном масштабе, чем в первом случае.

ИНДЕКСЫ ФР (рис.18):

Функциональное  богатство (FR)  показывает  размах  значений  функцио-

нального признака внутри фитоценоза.  Индекс обычно интерпретируется как

показатель уровня продуктивности и устойчивости растительного сообщества к

изменениям абиотических условий.

Индекс функциональной выравненность (FE) показывает, насколько регу-

лярно  средние  значения  признаков  распределены  в  пространстве  признаков.

Низкие значения индекса означают наличие ясно различающихся по анализиру-

емому признаку групп видов. 

Функциональная дивергенция (FD) отражает степень расхождений значе-

ний признаков у видов. Высокие значения индекса возникают в случае распо-

ложения  кластеров  видов  на  разных  концах  пространства  признаков.  Этот

индекс используется для определения степени расхождения видов по ресурсам
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и, как следствие, степени их конкуренции  (Garnier, 2015; Mason, 2005; Mason,

2013; Schleuter, 2010).

Рисунок 18. Примеры форм распределений значений признака,

соответствующие различным значениям индексов функционального

разнообразия (по Garnier et al, 2015, с изменениями).

Для  понимания  назначения  этих  индексов  рассмотрим  искусственный

пример из трех сообществ (А, B, C), в состав каждого из которых входит по 10

видов. Для каждого вида измерена высота, и во всех трех сообществах значение

высот варьирует  от  1  до  10 (рис.  19),  участие  каждого  вида равно единице.

Пусть в первом случае (сообщество А) показатели высоты распределены равно-

мерно (рис. 19.А), во втором (сообщество  B) большие частоты встречаемости

имеют средние значения диапазона (рис. 19.В), а в третьем (сообщество C) – на-

оборот крайние (рис. 19.С). 
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Таблица  2. Показатели  функционального  разнообразия  и  их  формулы  (по:
Schleuter et al., 2010; приведены для анализа одного признака)

Индекс Название
индекса

Формула

FR

функциональ-
ное богатство
(функциональ-

ный размах)

 FE
функциональ-
ная выравнен-

ность

 FD
функциональ-

ная ди-
вергенция

Примечание. При расчете FE виды ранжируются в порядке возрастания

высоты X. A – общее участие всех особей (A = ∑As); As  – участие вида s;  Sc –

число видов, представленных в сообществе С; Xs – среднее значение высоты для

вида  s,  ∪Sc – объединенная выборка видов всех рассматриваемых сообществ,

lnX s – среднее из логарифмированных значений высоты.
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Таблица  3. Значения  индексов  функционального  разнообразия  для

модельных сообществ. FR – функциональное богатство, FE – функциональная

выравненность, FD – функциональная дивергенция. A, B, C – искусственно при-

думанные модельные сообщества, в каждом из которых произрастает 10 видов

и высота внутри них варьирует от 1 до 10

Модельное

сообщество

FR FE FD

A 1 1 0.75

B 1 0.33 0.64

C 1 0.33 0.89

Функциональное  богатство  всех  трех  сообществ  одинаково,  поскольку

размах значений высоты во всех случаях одинаков (от 1 до 10). Функциональная

выравненность  равна  единице  в  случае  сообщества  А,  так как  в  сообществе

представлены  все  значения  высоты  по  одному  разу  (табл.  3).  В  случае  со-

обществ  B и  C выравненность равна 0,33. Таким образом, этот показатель ха-

рактеризует распределение частот значений признаков между видами незави-

симо от самих значений. Показатель функциональной дивергенции показывает

величину расхождения между значениями признаков с учетом их частоты. Он

наиболее велик для сообщества C, в котором наиболее часто представлены зна-

чения признаков, находящиеся на разных краях диапазона высот. Наименьший

уровень  дивергенции  имеет  сообщество  В,  в  котором  основная  часть  видов

имеет значения высот, близкие к медиане выборки. При этом следует отметить,

что даже для такого искусственно контрастного примера, значения дивергенции

признаков различаются относительно мало – от 0,64 для сообщества B до 0,89

для сообщества C. 
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Рисунок 19. Распределение частот значений высоты для модельных сообществ

А, В, С.
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Для выявления связи индексов функционального разнообразия по высоте

с  надземной  биомассой  альпийских  сообществ  были  построены  простые

линейные  и  полиномиальные  регрессионные  модели  по  методу  наименьших

квадратов,  где  в  качестве  зависимых  переменных  были  использованы

функциональное богатство, функциональная выравненность и функциональная

дивергенция  на  маленьких  площадках,  а  в  качестве  предиктора  –  надземная

биомасса.  Оценку  качества  моделей  проводили  визуально  на  графиках

квантиль-квантильного  распределения  остатков.  Применительно  к  значениям

биомассы,  индекса  функционального  богатства  и  функциональной

выравненности  использованы  log-преобразованные  данные.  Анализ  был

проведен как для всего массива данных, так и отдельно по сообществам. При

анализе  функционального  богатства  были  исключены  две  площадки  с

пестроовсяницевых лугов с отклоняющимися значениями.

То,  отличаются  ли  распределения  изучаемых  признаков  в  альпийских

фитоценозов  от  случайных,  мы  оценили  методом  сравнения  показателей

функционального разнообразия с таковым для нулевых моделей: искусственно

симулированными сообществами с тем же числом видов и их участиями, что и

реальные,  но  со  случайно  взятыми  из  общего  пула  сообщества  значениями

функционального признака. Анализ проводили в RStudio с помощью функций

пакетов  base,  stat,  dplyr,  tidyr,  ggplot2  (R  Core  Team,  2018;  Wickham,  2018a;

Wickham, 2018b). С помощью функции sample и нескольких других из базового

пакета  симулировали  по  1000  «сообществ»  для  каждого  типа  изучаемых

альпийских фитоценозов: альпийские пустоши, пестроовсяннициевые луга, ге-

раниево-копеечниковые луга,  альпийские ковры,  для  которых рассчитали па-

раметры функционального разнообразия. Число видов в них, а также надземная

биомасса  для  них  были  оставлены  неизменными,  рандомизированы  были

только значения функциональных признаков. Из 1000 полученных таким обра-
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зом сообществ также случайным образом было выбрано 100 «нулевых» проб-

ных площадей. Полученные для них значения индексов функционального раз-

нообразия сравнили с таковыми для реальных сообществ (по 100 пробным пло-

щадям)  методом  попарного  сравнения  средних  критерием  Стьюдента  после

оценки нормальности распределений.
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3.3.6. Определение эколого-ценотических стратегий

 В  основе  определения  вклада  стратегий  лежит  ординация

функциональных признаков по методу главных компонент,  которая позволяет

выделить  основные  оси  варьирования  признаков  (Pierce  et  al.,  2017).  Для

вычисления степени выраженности трех базовых стратегий для каждого вида

использованы три признака листьев («сухая» и «влажная» масса,  площадь) и

приложение StrateFy для MS Excel, опубликованное в работе Pierce et al. (2017).

С помощью данного приложения мы оценили вклад каждой стратегии для

изучаемых  видов.  Для  визуализации  результатов  нами  был  построен  так

называемый  «треугольник  Грайма»:  ординация  видов  по  трем  осям,

отражающим  базовые  стратегии  растений:  конкурентную  (C),  стресс-

толерантную (S)  и рудеральную (R).  Для построения «треугольника Грайма»

использовали  пакет  ggtern для  среды  R.  Оси  заданы  по  вкладу  основных

стратегий: C, S, R (Hamilton, 2018). 

Расчет  средневзвешенных  стратегий  для  четырех  основных  типов

фитоценозов  производили  аналогично  таковому  для  функциональных

признаков,  на  основании  значений  вклада  стратегий  и  биомассы  видов  по

отдельным площадкам по формуле (1):

X w=∑
i=1

i=n

(X i×Bi )∑
i=1

i=n

Bi  (1),

где  Xw – средневзвешенное значение вклада стратегии,  X,  Xi – значение

признака для i-того вида, n – общее число видов на площадке, Bi – биомасса i-

того вида на этой площадке.

Рассчитывали  среднее  и  его  ошибку  со  всех  площадок  каждого

сообщества. Значимость различий средневзвешенных вкладов стратегий между

сообществами  оценивали  на  основании  однофакторного  дисперсионного

анализа  (для  S и  R стратегий,  распределение  которых  не  отличалось  от

нормального),  с  последующим  апостериорным  тестом  TukeyHSD  (данные

расчеты проведены в программе  Statistica10.0). Для С стратегии использовали
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однофакторный  непараметрический  дисперсионный  анализ  (Kruskal-Wallis

ANOVA).

Рассматривая  полученные  величины  вклада  отдельных  стратегий  как

функциональные  признаки,  мы  рассчитали  вышеописанные  показатели

функционального разнообразия : функциональное богатство, выравненность и

дивергенцию.

3.3.7. Список сокращений, приведенных в работе

АК – альпийские ковры

АЛП – альпийские лишайниковые пустоши

ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга

ПЛ – пестроовсяницевые луга

УЛП – удельная листовая поверхность

ФП –функциональные признаки

ФР –функциональное разнообразие

CWM – средневзвешенное значение признака

FD –функциональная дивергенция

FE –функциональная выравненность

FR –функциональное богатство
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Глава 4. Закономерности распределения значений

функциональных признаков высокогорных видов

4.1. Высота растений

4.1.1. Высоты отдельных видов

Средние высоты вегетативных органов для растений высокогорий Тебер-

динского заповедника варьируют от 5 мм до 3,1 м. Среднее значение для высо-

когорных растений составляет 250 ± 7 мм (здесь и далее приводятся средние

значение  со  стандартной  ошибкой  среднего).  При  этом  для  растений

альпийского пояса она составляет 120 ± 7 мм, а субальпийского – 412 ± 43 мм,

различие статистически значимо (p-value < 0,05). Эти результаты хорошо совпа-

дают со средней высотой растений, рассчитанной для интервала 60–75°C. При этом локальный микроклимат в таких место север-

ной широты – 27 см (Moles et al., 2009b).

Наиболее низко листья располагаются у альпийских видов Draba hispida

(5  ±  0,6  мм),  Gnaphalium supinum  (7  ±  2  мм),  Veronica  minuta (8  ±  1,5  мм),

Saxifraga sibirica (9 ± 1,1 мм), Gentiana verna (10 ± 0,7 мм). Эти виды приуроче-

ны к сообществам альпийских ковров, лишайниковым пустошам и скальным

выходам альпийского пояса.

Самые высокие виды растений по выборке – деревья на верхней границе

леса:  Betula litwinowii  (2312  ± 190 мм), Pinus sylvestris  (2482  ± 200 мм), Picea

orientalis (2990 ± 315 мм), Abies nordmanniana (3074 ± 300 мм). 

Наиболее  высоко  среди  травянистых  растений  листья  расположены  у

Angelica purpurascens (1190 ± 139 мм), Telekia speciosa (1157 ± 31 мм), Senecio

macrophyllus (1093 ± 28 мм). Они приурочены к высокотравным субальпийским

лугам, ложбинам стока и речным долинам у верхней границы леса. 

Для всех выборок в исследовании проведены тесты на нормальность по

критерию Шапиро-Уилка (W=0,58,  p-value=2,2*e-16),  критерию Колмогорова-

Смирнова  (D=1,  p-value=  2,2*e-16)  и  графическим  методом  выборочных
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квартилей. По результатам всех трех тестов распределение признака для боль-

шинства  изученных видов не соответствует нормальному (рис.20).  В связи с

этим для сравнения средних величин и корреляционного анализа использовали

непараметрические критерии.

Среди изученных видов наиболее низкие (менее 10 %)  коэффициенты

вариации (CV) высоты показаны для Urtica dioica, Festuca varia, Geranium gym-

nocaulon.  Festuca varia  и Geranium gymnocaulon являются доминантами двух

различных типов альпийских сообществ: пестроовсяницевых и гераниево-копе-

ечниковых лугов  (Onipchenko, 2002). Крапива (U. dioica) – типичный элемент

рудерального высокотравья, может образовывать монодоминантные группиров-

ки  или  быть  содоминантом  в  нарушенных  выпасом  субальпийских  сообще-

ствах. Другие виды, встречающиеся в таких фитоценозах, также имеют неболь-

шое варьирование изучаемого признака (CV < 20 %). Низкое значение коэффи-

циента  вариации  для  крапивы  можно  объяснить  конкуренцией  за  свет.  По-

скольку доминанты имеют крупные листья (площадью более 50 см2), то их по-

беги значительно затеняют растения, которые ниже них, поэтому для получения

достаточного количества солнечного света отдельные особи вида имеют близ-

кие высоты.
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Рисунок 20. Примеры гистограмм распределения показателей высот. А –

Viola altaica (тест нормальности Шапиро-Уилка, W=0,95051; p-value = 0,257;

n=25), Б – Valeriana alpestris (тест нормальности Шапиро-Уилка, W=0,95348; p-

value = 0,299; n=25). По оси абсцисс – классы высоты, мм, по ординате –

частота встречаемости измерений в пределах каждого класса. Тонкая черная

линия – кривая нормального распределения.
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В диапазон значений коэффициента вариации 10–20% попадает 74 вида,

встречающихся в различных растительных сообществах. Для 168 видов вари-

абельность колеблется в диапазоне 20–33%, для 135 – в диапазоне 33–80%. Наи-

большая  степень  рассеяния  показана  для  Saxifraga  juniperifolia,  Botrychium

lunaria,  Ranunculus  brachylobus,  Minuartia  imbricata,  Trifolium  repens

(CV > 60%). Все эти виды имеют средние высоты менее 100 мм. Они виды при-

урочены к различным сообществам альпийского пояса кроме T. repens, который

встречается вдоль троп и дорог в субальпийских сообществах. 

Высоты  ряда  видов  (Campanula tridentata,  Festuca ovina, Gentiana

pyrenaica,  Ranunculus oreophilus и  др.)  измеряли отдельно  в  разных сообще-

ствах. Средние показатели для этих видов в разных сообществах значимо разли-

чаются  (во  всех  случаях  при  сравнении  выборок  p  <  0,05).  Так,  например,

F. ovina в луговых фитоценозах в среднем более высокая (108 ± 9 мм), чем в со-

обществах  лишайниковых  пустошей  и  альпийских  ковров  (93  ±  5  мм).

Campanula tridentata достигает  в  сообществах  пустошей  в

среднем – 29 ± 1,3 мм, а в луговых сообщества – 21 ± 1,9 мм.

Наибольший вклад в суммарную дисперсию высоты высокогорных расте-

ний вносит межвидовая внутриценотическая изменчивость (50,8 %). В меньшей

степени на нее влияет межвидовая межценотическая (33,7 %) и внутривидовая

изменчивость  (15,5  %).  Это  согласуется  с  изначальными  предпосылками

функционального подхода, предполагающего, что варьирование значений при-

знака между видами значительно больше, нежели внутривидовое варьирование

(Garnier, 2015).
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4.1.2. Высоты функциональных групп

На верхней границе леса в Тебердинском заповеднике произрастает 9 ви-

дов деревьев. Несмотря на угнетенность многих особей, эта группа имеет наи-

большую среднюю высоту (табл. 4), значимо отличающуюся от всех остальных

(p-value < 0,05). Самые высокие деревья на верхней границе леса – это хвойные

Abies nordmanniana и  Picea orientalis,  более низкие –  Populus tremula и  Salix

caprea.  Уровень  варьирования  признака  в  данной  группе  жизненных  форм

наименьший (26 %).

В исследование включено 14 видов кустарников, из которых часть произ-

растает  в  альпийских  фитоценозах,  а  другие  приурочены  только  к  суб-

альпийским (Rhododendron luteum, Daphne mezereum, Myricaria germanica, Ribes

biebersteinii).  Рододендрон  кавказский  (Rhododendron caucasicum)  является

типичным элементом редколесий на верхней границе леса и часто встречается в

обоих высотных поясах, лежащих выше. Максимальную среднюю высоту внут-

ри  группы  имеет  Rhododendron  luteum  (774  ±  280  мм),  а  минимальную  –

Juniperus communis (211 ± 40 мм). Несмотря на то, что по формальному при-

знаку средней высоты мы должны были включить J. communis в группу кустар-

ничков, мы относим его к кустарникам. Данный вид имеет большую экологиче-

скую амплитуду, и в более благоприятных условиях является достаточно круп-

ным кустарником и даже образует древесную форму (Beikircher, Mayr, 2008). 

Кустарники в целом значимо выше бобовых и разнотравья (табл. 4). Ва-

рьирование внутри группы выше, чем у деревьев (54 %), но ниже, чем у осталь-

ных групп. 

В  группе  кустарничков измерено  шесть  видов:  Daphne  glomerata,

Empetrum nigrum,  Vaccinium myrtillus,  Vaccinium vitis-idaea,  Salix  kazbekensis,

Chamaenerion colchicum. Все виды, кроме V. myrtillus, приурочены к раститель-

ным сообществам  альпийского  пояса.  Черника  (V.  myrtillus) встречается  и  в

альпийском, и в субальпийском поясах. Для этой группы показан самый боль-
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шой коэффициент вариации, что объясняется малым числом видов в группе и

наличием в ней сильно различающихся по средней высоте видов (табл. 4). 

Для злаков (40 видов), играющих важную роль в высокогорных сообще-

ствах, особенно в составе пестроовсяницевых лугов, в целом показан достаточ-

но низкий коэффициент вариации. Растения этой группы имеют более узкие ли-

стья по сравнению с другими видами и даже в сомкнутых сообществах полу-

чают достаточно света.  Злаки значимо выше бобовых (p-value < 0,05) и раз-

нотравья (p-value < 0,05). 

Группа осок (13 представителей рода Carex и Kobresia schoenoides), как и

кустарнички, по высоте занимает промежуточное положение среди выбранных

функциональных групп. Осоки значимо не отличаются от кустарников и злаков,

но также сходны с бобовыми и видами разнотравья (табл. 4). Коэффициент ва-

риации высоты для осок довольно высокий (94 %). Высоты видов, приурочен-

ных к влажным местообитаниям (берега озер и водотоков, болота в западинах)

статистически значимо не отличаются от таковых для видов, приуроченных к

сообществам склонов и гребней хребтов (АЛП, ПЛ, АК, ГКЛ; p = 0,18).

В работу включено 17 видов бобовых (Fabaceae). Средняя высота распо-

ложения листьев у видов группы – около 160 мм. Это минимальный показатель

среди  изученных  функциональных  групп. Коэффициент  вариации  –  66%.

Большинство видов приурочено к альпийским сообществам, к субальпийским –

Lathyrus  pratensis,  Trifolium  pratense,  T.  repens,  Vicia  tenuifolia.  Виды

альпийского  и  субальпийского  поясов также значимо не  различаются по  ис-

следуемому признаку (p = 0,06). 

Наиболее  многочисленная  функциональная  группа  –  это  разнотравье

(292 вида). Представители этой группы встречаются во всех изученных сообще-

ствах. Разброс средних значений внутри этой группы 6 – 1800 мм, средняя вы-

сота составляет около 260 мм (табл. 4). Столь большой размах значений при-

знака внутри группы объясняется большим числом видов в фитоценозах раз-

личных  типов.  Наименьшие  средние  высоты  имеют  виды,  приуроченные  к
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осыпям и скалам альпийского пояса, сообществам АК и АЛП (Gentiana verna,

Saxifraga exarata,  Antennaria dioica,  Draba supranivalis и др.). Наибольшие вы-

соты  –  более  1  м  –  характерны для  видов  высокотравных  субальпийских  и

долинных лугов (Cirsium obvallatum, Cephalaria gigantea, Campanula lactiflora и

др.).

Таблица 4. Статистические характеристики функциональных групп высо-

когорных растений 

Функциональная 
группа N Min Max Median Mean StErr Т CV

Деревья 9 1618 3075 2398 3075 245 a 26

Кустарники 14 124 774 369 378 80 b 54

Кустарнички 6 10 893 97 219 148 b,c 135

Злаки 40 66 659 185 259 28 b 68

Осоки 14 49 814 170 205 49 b,c 94

Бобовые 17 47 417 119 157 25 c 66

Разнотравье 297 6 1237 110 258 16 c 120

N – число видов в функциональной группе, Min – минимальное значение

высоты в  группе,  мм;  Max –  максимальное  значение  высоты в  группе,  мм;

Median – медиана выборки, мм; Mean – среднее значение высоты, мм; StErr –

ошибка среднего; T – значимость различий между группами по апостериорному

тесту  Tukey,  значимо  отличающиеся  группы  отмечены  не  пересекающимися

буквами; CV – коэффициент вариации (%).
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4.1.3. Высоты растений альпийских фитоценозов

По средним высотам альпийские сообщества располагаются в следующей

последовательности: АЛП < АК < ГКЛ < ПЛ (таб. 5, рис. 21). При этом средние

показатели для АЛП (63 мм) и АК (85 мм), а также ПЛ (108 мм) и ГКЛ (107 мм)

между собой значимо не различаются (p > 0,05). Значимое различие выявлено

между этими парами сообществ: среднее в луговых сообществах значимо выше

такового для альпийских пустошей и ковров (p = 0,01). Эти пары сообществ

также имеют сходные коэффициенты вариации: 33–35% для лугов, и 26% для

АК и АЛП. 

По средневзвешенным оценкам фитоценозы располагаются следующим

образом: АК < АЛП < ГКЛ < ПЛ (табл. 5). Для средневзвешенных оценок все

различия  между  растительными  сообществами  статистически  значимы

(p < 0,05).

Как средние, так и средневзвешенные значения высоты наибольшие для

пестроовсяницевых лугов. Альпийские пустоши имеют самую низкую среднюю

высоту, в то время как при средневзвешенной оценке наименьшее значение по-

казано для альпийских ковров (рис. 21). Это можно объяснить значительным ва-

рьированием видов по данному показателю (табл. 5), при этом, однако, доми-

нантами АК являются низкие растения. При учете участия каждого вида вклад

более высоких растений в общее значение для АК значительно падает. В свою

очередь лишайниковые пустоши имеют значительно более выраженную поли-

доминантную структуру и большую выравненность по исследуемому признаку,

поэтому переход к средневзвешенной оценке не столь сильно сказывается на

значении признака. 
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Рисунок 21. Гистограмма средних (Mean) и средневзвешенных (CWM) значе-

ний высот для альпийских фитоценозов (ордината,  мм).  АЛП –  альпийские

лишайниковые  пустоши,  ПЛ –  пестроовсяницевые  луга,  ГКЛ –  гераниево-

копеечниковые луга, АК – альпийские ковры

Сравнение средних и средневзвешенных оценок высоты альпийских со-

обществ четырех типов позволяет выявить очень важные различия роли этого

признака в организации сообществ. Низкопродуктивные сообщества АЛП пре-

имущественно образованы сосудистыми растениями, имеющими высоту, близ-

кую к средней. В луговых сообществах средневзвешенная оценка существенно

(на ПЛ почти втрое!) превышает среднюю. Это свидетельствует о преобладании

более высоких растений на альпийских лугах,  где изучаемый признак может

быть индикатором доминирования (см. ниже). Напротив, на АК средняя высота

растений значительно больше средневзвешенной, что свидетельствует о доми-

нировании относительно низкорослых растений. В этом сообществе высота ли-

стьев не может рассматриваться как признак конкурентоспособности растений.
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Сходные значения коэффициентов вариации показаны для лишайниковых

пустошей и альпийских ковров (табл. 5). Меньшие показатели вариабельности

характерны  для  луговых  сообществ:  для  гераниево-копеечниковых  лугов

коэффициент равен 76,2 %, а для пестроовсяницевых – 66,2 %. Согласно по-

лученным показателям, более высокие (луговые) фитоценозы имеют меньшую

степень разбросанности значений, нежели более низкие (альпийские ковры и

пустоши). При этом размах вариации для луговых сообществ выше, чем для АК

и АЛП (табл. 5). 

Таблица 5. Описательные статистики высоты основных альпийских фитоцено-
зов

Сообщество Min Max Mean CWM CV N

АЛП 10 310 63 ± 6,6 69 ± 2,3 88,7 36

ПЛ 31 496 108 ± 15 292 ± 17 66,2 44

ГКЛ 14 658 107 ± 25 165 ± 7 76,2 37

АК 7 124 85 ± 10 48 ± 4 87,8 25

АЛП –  альпийские  лишайниковые  пустоши;  ГКЛ –  гераниево-

копеечниковые луга;  ПЛ – пестроовсяницевые луга;  АК – альпийские ковры;

Min –  минимальная средняя высота в сообществе в мм; Max –  максимальная

средняя высота в сообществе в мм; Mean – средние значения высоты в мм и их

стандартная ошибки;  CWM – средневзвешенные значения высоты в мм и их

стандартные ошибки; CV – средний коэффициент вариации по фитоценозам, %,

N – число видов в анализе
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4.1.4. Взаимосвязь высоты с биомассой и другими функциональными

признаками для альпийских фитоценозов

Для изученных альпийских сообществ  нами вычислены коэффициенты

ранговой корреляции Спирмена между средневзвешенной высотой и биомассой

в сообществе (табл. 6) В целом, для всей совокупности площадок альпийских

фитоценозов  выявлена  положительная  взаимосвязь  между  изученными  пе-

ременными (r = 0,53, p < 0,05). При анализе этой связи внутри растительных со-

обществ нами получены разнообразные результаты. Для видов ГКЛ и АК не

выявлены  значимые  корреляции.  Внутри  этих  сообществ  средневзвешенная

оценка высоты не может служить индикатором суммарной надземной биомассы

сосудистых  растений.  Положительная  корреляция  получена  для  пестроовся-

ницевых лугов (r = 0,42, p < 0,05), а отрицательная – для альпийских пустошей

(r = –0,38, p < 0,05). Это свидетельствует в пользу того, что немногочисленные

более  высокие  растения  на  АЛП  «вплетены»  в  лишайниковый  ковер  и  не

образуют значительной биомассы, в то время как развитие низкорослых расте-

ний ведет к образованию большей надземной биомассы. Напротив, в ПЛ боль-

шая биомасса на площадках является следствием лучшего развития более высо-

корослых растений.

Полученная нами корреляция между средневзвешенной высотой и био-

массой высокогорных растений хорошо согласуется с данными других исследо-

вателей (Baraloto et al., 2011; Osada, 2011), изучавших связь между этими при-

знаками. Такая корреляция подтверждена также для древесных видов  (Castedo

Dorado et al., 2006; Garnier et al., 2015). Аналогичные результаты были получе-

ны для альпийских фитоценозов других областей (Giorgi et al., 2005; Rammig et

al., 2010; Jia et al., 2011).

Мы оценили связь между средней высотой растений отдельных видов и

их средней надземной биомассой в альпийских сообществах (табл. 6). Значимая

положительная  корреляция  отмечена  лишь  для  наиболее  продуктивных  со-

обществ альпийского пояса – ГКЛ (r = +0,55, p < 0,05). Таким образом, только в
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этом сообществе высота является функциональным признаком, определяющим

положение  видов  в  конкурентной  иерархии  –  более  высокие  виды растений

имеют большую биомассу.  Для  других  сообществ  высота  не  является  таким

признаком, положение в «конкурентной иерархии» связано с другими призна-

ками (Elumeeva et al., 2018).

Корреляции высоты с другими функциональными признаками

Среди  всех  изученных  показателей,  значимые  (положительные)  корре-

ляции высоты отмечены только с размерными характеристиками листьев - су-

хой массой (r = 0,62, p < 0,05) и площадью (r = 0,61, p < 0,05), но не с толщиной

листа (рис. 22). Таким образом, более высокие альпийские растения имеют в

среднем более крупные листья (табл. 6). Не выявлено значимых корреляций вы-

соты с удельной листовой поверхностью и массой семян, что подтверждает по-

ложение  об  отсутствии  ковариаций  между  основными  осями  варьирования

функциональных  признаков,  отражающие  разные  направления  изменения

«экономического спектра» растений (Westoby, 1998; Laughlin et al., 2010; Garnier

et al., 2015). С другой стороны, полученные нами данные об отсутствии корре-

ляции с массой семян противоречат результатам изучения отдельных видов и

внутривидовых корреляций  (Totland,  Birks,  1996;  Reich,  2014),  что может от-

ражать разную скоррелированность признаков на межвидовом и внутривидовом

уровне. 

Нами не выявлено значимых связей высоты растений с такими функцио-

нальными признаками, как интенсивность микоризной инфекции, содержание

воды в листе, содержание азота, углерода и фосфора в листе (r < 0,3; p > 0,05). 
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Таблица 6. Коэффициенты ранговой корреляции Спирмена для средневзвешен-

ных высот по сообществам и высот отдельных видов с биомассой

Comm CWM_A p-value1 H_A p-value2

АЛП -0,33 0,0006 0,07 0,68

ПЛ 0,42 0,00003 0,17 0,31

ГКЛ -0,1 0,33 0,37 0,02

АК 0,05 0,66 -0,19 0,35

ОБЩАЯ 0,53 <0,00001 0,13 0,11

Comm – тип фитоценоза.  CWM_A – коэффициент корреляции средне-

взвешенной высоты растений на пробных площадках с надземной биомассой

сосудистых растений на этих площадках, p-value1 – показатель значимости кор-

реляции CWM_A, H_A – коэффициент корреляции высоты отдельных видов с

их участием (по биомассе) в сообществе, p-value2 – показатель значимости кор-

реляции H_A, АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестроовсян-

нициевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры,

ОБЩАЯ – коэффициенты корреляции и их значимость для всех обобщенных

площадок четырех основных ценозов альпийского пояса

Высота растений является важным функциональным признаком даже в

условиях высокогорий. Адаптивная роль этого признака отличается в различ-

ных фитоценозах. Среди сообществ альпийского пояса, высота растений связа-

на с их доминированием преимущественно в луговых фитоценозах, в то время

как в низкопродуктивных альпийских коврах доминируют более низкие расте-

ния. Нами также показана положительная связь высоты с размерами листьев

растений и подтверждено отсутствие значимых корреляций высоты растения с

удельной листовой поверхностью и массой семян.
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Рисунок 22. Связь высоты растений с сухой массой листа (А, r = 0,62, p < 0,05)

и его площадью (Б.; r = 0,61, p < 0,05),

красным цветом показана линия регрессии
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4.2. Удельная листовая поверхность 

4.2.1. Удельная листовая поверхность отдельных видов

Средние  значения  удельной  листовой  поверхности  (УЛП)  по  видам

варьирует от 33 ± 1,3 см2/г (Saxifraga  flagellaris) до 985 ± 56,3 см2/г (Veronica

filiformis). Здесь и далее, как и в предыдущих главах, после знака «±» указана

стандартная ошибка среднего (приложение 1). Среднее значение показателя для

высокогорных растений –  235  ±  2,0.  Медиана  выборки составляет  204 см2/г

(N = 4626)  (рис.  23).  Нормальность  выборки  подтверждена  критериями

Лилиефорса и Шапиро-Франсия (D = 0.141, p-value < 2.2e-16; W = 0.837, p-value

< 2.2e-16).  Полученное распределение частот не противоречит литературным

данным (Garnier, 2015; Kattge, 2011).

Значения  коэффициентов  вариации  признака  внутри  вида  невысоки,

несмотря на то, что внутривидовые выборки статистически маленькие (10–15

листьев).  Наименьшее  варьирование  признака  (до  5%)  показано  у  Acer

trautvetteri, Geranium renardii, Rhododendron luteum. Средние значения признака

для видов приведены в Приложении 1.

Несмотря на то, что для некоторых видов показаны значимые различия в

показателях  УЛП  между  различными  фитоценозами,  также,  как  и  в  случае

высоты  растений  наибольший  вклад  в  суммарную  дисперсию  УЛП

высокогорных растений вносит межвидовая внутриценотическая изменчивость,

в  меньшей  степени  на  нее  влияет  межвидовая  межценотическая  и

внутривидовая  изменчивость.  Соответственно,  можно  говорить  о  том,  что

внутривидовое варьирование признака значительно меньше, чем межвидовое. 
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Рисунок 23. Гистограмма значений удельной листовой поверхности по всему

массиву данных

 По оси абсцисс – значения признака, по оси ординат – частоты встречаемости;

цветом показаны распределения значений для разных высотных поясов
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4.2.2. Удельная листовая поверхность функциональных групп

Деревья

По показателю проанализировано 9  видов  деревьев.  Удельная листовая

поверхность в этой группе очень вариабельна: от 7,4 см2/г  Picea orientalis до

364,6 см2/г у  Acer trautvetteri (табл. 7). В группе по величинам признака явно

выделяются две группы видов – хвойные и лиственные. К хвойным относятся

Picea orientalis,  Pinus sylvestris,  Abies nordmanniana значения для которых не

превышают 100 см2/г.  К лиственным относятся  Salix caprea,  Populus tremula,

Betula litwinowii, Alnus incana, Fagus orientalis, Acer trautvetteri и УЛП для них

более  130  см2/г.  На  границе  леса  криволесья  формируют  в  основном  Betula

litwinowii и  Populus tremula,  а  остальные  лиственные  деревья  встречаются

спорадически, чаще вдоль водотоков, и, как правило, на меньших высотах над

уровнем моря. При этом значение УЛП для этих групп статистически значимо

различается (рис. 24, p-value < 0,05). Можно предположить, что это связано с

большей влажностью условий, в которых произрастают виды, приуроченные к

долинам ручьев. 

Кустарники

Всего  проанализировано  14  видов  кустарников,  произрастающих  в

высокогорьях  исследуемой  территории.  Среднее  значение  признака  для

группы – 191,2 ± 37,8 см2/г (табл. 7). Наименьшие показатели в группе показаны

для обычных в альпийском поясе видов  Rhododendron caucasicum и  Juniperus

communis.  Максимальные  –  для  видов,  в  основном  распространенных  в

субальпийском поясе –  Daphne mezereum, Rubus idaeus, Euphorbia glaberrima,

Rhododendron  luteum (более  200  см2/г).  В  этой  группе  внутривидовое

варьирование признака выражено не очень сильно и составляет от 7 до 32 %.

Сильнее  всего  внутривидовая  вариабельность  выражена  у  Sorbus  aucuparia,

Rubus  idaeus и  Myricaria germanica.  Из  изученных  видов  5  приурочено  к

альпийскому поясу,  а  остальные – к  субальпийскому.  Значимых различий по

признаку между этими группами видов не выявлено. 
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Рисунок  24. Сравнение  средних  по  двум  группам  видов  деревьев

верхней границы леса. Красная линия внутри «ящиков» на графиках - медиана

выборки, их размер отражает размах значений между 1-й и 3-й квартили, длина

«усов»  -  границы  статистически  значимой  выборки.  Точками  на  графике

показаны  «выбросы».  По  оси  ординат  –  значения  удельной  листовой

поверхности,  см2/г.  По  оси  абцисс  подписаны  виды  сосудистых  растений,

образующие сравниваемую группу. Выборки значимо различаются (p < 0,5)
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Кустарнички

Средний показатель по группе – 155,8 ± 278 см2/г (7 видов). Кустарнички

альпийского пояса –  Daphne glomerata,  Empetrum nigrum, Vaccinium myrtillus,

Vaccinium vitis-idaea характеризуются значениями признака от 100 до 200 см2/г.

Три  вида  из  перечисленных  характеризуются  обширными  ареалами  и

встречаются широком диапазоне местообитаний (Флора СССР, 1952).

Злаки

Удельная листовая поверхность измерена для 32 видов злаков. Из них для

четырех  видов  принак  был  измерен  более  одного  раза:  Trisetum  flavescens,

Deschampsia caespitosa, Deschampsia flexuosa, Nardus stricta. T. flavescens был

измерен  в  альпийском  посе  на  пестроовсяннициевых  лугах  и  на  осыпях

субальпийского  пояса.  УЛП  листьев  особей,  произрастающих  на  осыпях

значимо выше,  чем УЛП листьев  особей  альпийской популяции.  Кроме того

статистически значимо различаются УЛП у особей  N. stricta  (p-value < 0,05),

однако, в отличие от других видов, большее значение признака показано для

ценоза альпийской зоны, а не субальпийской. Для этого вида показаны наиболее

низкие  значения  признака  внутри  функциональной  группы.  Для  видов  рода

Deschampsia разницы средних в разных популяциях не выявлено.

В  целом  внутри  группы  изучаемый  показатель  достаточно  сильно

варьирует  (размах  значений  –  416  см2/г,  коэффициент

вариации – 46,7%) (табл. 7), наибольшие значения показаны для лесных злаков

Festuca altissima, Millium effusum, а также Poa annua.
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Осоки

В группе проанализировано 15 видов семейства  Cyperaceae.  Виды этой

группы  встречаются  как  в  субальпийском  и  альпийском  поясах,  так  и  в

субнивальном  (Kobresia  schoenoides).  Варьирование  признака  внутри  видов

группы невысоко (6–22%), значение средних по видам варьирует от 82,3 ± 3,2

см2/г (Eleocharis quinqueflora) до 245,5 ± 9.8 см2/г (Carex canescens). 

Бобовые

Из  17  выбранных  для  измерений  видов  популяции  8  были  изчены  в

альпийском  поясе,  а  остальные  –  в  субальпийском.  Наиболее  характерные

альпийские  виды  бобовых –  Hedysarum  caucasicum,  Trifolium  polyphyllum,

Oxytropis kubanensis, Anthyllis vulneraria, Astragalus levieri. Для группы в целом

характерны  средние  и  высокие  значение  УЛП  (относительно  среднего  для

общей  выборки,  (табл.  7):  показатель  варьирует  от  143,3  ±  5,4  (Oxytropis

kubanensis) до 489,9 ± 23,8 (Trifolium spadiceum) см2/г.

Разнотравье

Наиболее  разнородная  и  разнообразная  функциональная  группа.  В  нее

включено 295 видов различной экологической приуроченности. В этой группе

УЛП  меньше  50  см2/г  имеют  Gypsophila  tenuifolia,  Sedum  album,  Saxifraga

flagellaris, Campanula rapunculoides и др. Максимальные значения показаны для

видов,  произрастащих  под  пологом  деревьев:  Oxalis  acetosella,  Senecio

renifolius,  Lapsana communis.  Интересно,  что виды характерного для  Кавказа

субальпийского высокотравья имеют не самые большие показатели по выборке:

195,1  ±  13,6  см2/г  (Heracleum  sosnowskyi),  234,25  ±  10,7  см2/г  (Ligusticum

alatum), 257,4 ± 12.1 см2/г (Senecio platyphylloides) и др. При сравнении средней

удельной листовой поверхности между видами разнотравья, приуроченными к

разным высотным поясам особи видов, произрастающие в фитоценозах верхней

границы  леса  имеют  значимо  большее  значение  признака,  чем  остальные.
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Кроме того значимо различаются показатели для альпийского и субальпийского

поясов (рис.25, p-value < 0,05).

Рисунок  25. Сравнение средней удельной листовой поверхности видов

разнотравья в разных высотных поясах. 

По оси ординат – значения удельной листовой поверхности, см2/г. 

По  оси  абцисс:  ВГЛ  –  верхняя  граница  леса,  СА  –  субальпийский

высотный пояс, А – альпийский пояс, СН – субнивальный пояс

Жирная  линия  внутри  «ящиков»  на  графиках  -  медиана  выборки,  их

размер отражает размах значений между 1-й и 3-й квартили, длина «усов» -

границы  статистически  значимой  выборки.  Точками  на  графике  показаны

«выбросы» 
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Сравнение значений признака для разных функциональных групп

По результатам проведенного дисперсионного анализа мы можем сделать

выводы  о  значимом  различии  средних  показателей  УЛП  между  некоторыми

функциональными  группами.  Можно  выделить  две  традиционные

функциональные группы, которые стоят особняком от остальных. Первая – это

бобовые  растения.  Их  УЛП  значимо  отличается  от  таковой  для  деревьев,

кустарников,  кустарничков,  злаков,  осок  (во  всех  случаях  p-value  <  0,05).  С

разнотравьем значимых отличий средних не выявлено. Вторая такая группа –

это  разнотравье.  Различия  найдены  с  деревьями,  кустарниками  и

кустарничками, злаками и осоками. Как видно из графика, УЛП этих двух групп

больше чем у остальных.  В случае  бобовых это можно объяснить наличием

симбиотических  связей  с  азотфиксаторами  в  этой  группе.  Что  касается

разнотравья –  высокая средняя  оценка может быть результатом «сборности»

этой функциональной группы, в которую попадают как растения альпийского,

так и субальпийского поясом с большими величинами признака. Так, например,

это  Senecio  renifolius,  Solidago  virgaurea,  Stellaria  nemorum,  Valeriana

alliariifolia, Valeriana officinalis со значениями признака более 400 см2/г. 
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Таблица 7. Описательные статистики удельной листовой поверхности

(УЛП) для различных функциональных групп

Func_group Mean StErr CV Min Max N

Деревья 150,17 34,61 79,84 150,17 150,17 9

Кустарник 196,95 32,45 73,69 196,95 196,95 14

Кустарнички 155,87 27,89 50,61 155,87 155,87 7

Злаки 196,94 15,14 46,77 196,94 196,94 37

Осоки 172,64 10,49 25,77 172,64 172,64 18

Бобовые 251,87 17,14 30,43 251,87 251,87 20

Разнотравье 254,58 7,87 54,10 254,58 254,58 275

Func_group – функциональная группа; Mean – среднее значение УЛП для

группы,  см2/г;  StErr –  стандартная  ошибка  среднего  для  УЛП;  CV –

коэффициент вариации; Min – минимальное значение УЛП внутри группы; Max

–  максимальное  значение  УЛП  внутри  группы,  N –  число  видов  в

функциональной группе
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4.2.3.  Удельная  листовая  поверхность  растений  альпийских

фитоценозов

Среди видов альпийского высотного пояса проанализировано 188 видов.

Они составляют четыре основных фитоценоза альпийского пояса: альпийские

лишайниковые  пустоши  (АЛП,  58  видов),  пестроовсяницевые  луга  (ПЛ,  44

вида), гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ, 24 вида) и альпийские ковры (АК,

16 видов). Кроме того включены виды скал и осыпей (25 и 8 соответственно), а

также берегов водотоков (12). 

Минимальные  значения  признака  показаны  для  видов  альпийских

пустошей и скал (до 50 см2/г), максимальные – для гераниево-копеечниковых

лугов (табл. 8).

Для растений  берегов водотоков в целом, показаны значения признака

больше 130 см2/г и невысокие показатели коэффициента вариации (в среднем,

19,8%, N=12). Среднее значение равно 276 ± 91 см2/г. Характерные виды, как

Epilobium  algidum,  Stellaria  media,  Cardamine  uliginosa,  Caltha  palustris

обладают  довольно  крупными,  мягкими  листьями  с  высоким  уровнем

обводненности (85–90%). 

В группу скальных видов входят некрупные, часто розеточные растения

со  значительным разбросом  значений  признака:  от  40  ±  5  см2/г  у  Saxifraga

flagellaris до 451 ± 11 см2/г Draba supranivalis. Среднее по выборке – 204 ± 18

см2/г, CV = 43%. Для разных видов родов Draba и Saxifraga показаны значимо

различающиеся значения признака. Виды, листья которых отбирали на осыпях,

обладают УЛП > 140 см2/г и небольшим коэффициентом вариации (до 35%). 

Дисперсионный анализ  показал  значимые различия  по  этому  признаку

между  некоторыми  сообществами.  Так  УЛП  видов,  занимающих  берега

водотоков  значимо  больше,  чем  УЛП  видов  альпийских  пустошей,

пестроовсяннициевых  лугов  и  гераниево-копеечниковых  лугов.  В  других
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случаях значимых различий не выявлено. Для четырех основных сообществ мы

сравнили средние и средневзвешенные значения признака (табл. 8). 

Таблица 8. Описательные статистики для основных альпийских

фитоценозов

Ценоз CWM SE Mean SD StErr CV Min Max N

АЛП 144 1,3 157 56 2,1 36 16,5 360 661

ПЛ 123 2,2 201 86 3,9 43 20, 958 487

ГКЛ 177 1,8 194 93 5,8 49 75,5 1057 261

АК 213 2,0 224 52 4,0 24 131,9 378 173

Примечания: 

АЛП –  альпийские  лишайниковые  пустоши,  ПЛ –  пестроовсяницевые

луга,  ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга,  АК – альпийские ковры.  CWM –

средневзвешенное  значение  УЛП,  SE –  ошибка  средневзвешенного,  Mean –

среднее  значение  признака,  SD –  стандартное  отклонение  выборки,  StErr –

стандартная  ошибка  среднего,  CV –  коэффициент  вариации,  Min –

минимальное значение по выборке,  Max – максимальное значение,  N – число

наблюдений.

По  возрастанию среднего  значения  признака  растительные  сообщества

располагаются в следующем порядке: АЛП < ГКЛ < ПЛ < АК. При переходе от

средней к средневзвешенной оценке порядок несколько меняется: ПЛ < АЛП

<ГКЛ < АК (рис.26). Это объясняется тем, что при расчете средневзвешенного

значения  учитываются  реальные  участия  видов  в  сообществе  (надземная

биомасса). Соответственно, виды с большим участием дают больший вклад в

общую  оценку.  На  пестроовсяннициевых  лугах,  которые  изменили  свое

положение в ряду возрастания абсолютны доминантом является Festuca varia –

злак  с  очень  низким  значением  УЛП  (51,2  ±  2,3  см2/г).  Ее  биомасса  имеет
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наибольший  вклад  в  оценку  и  таким  образом  средневзвешенная  становится

значительно ниже оценки средней. Для остальных фитоценозов разница между

этими двумя типами оценок не столь существенна.

Коэффициенты вариации для луговых сообществ более высокие, чем для

пустошей и ковров (табл. 8), но все они меньше 50%.

Рисунок 26. Сравнение средних (Mean) и средневзвешенных (CWM) значений

УЛП  для  основных  альпийских  фитоценозов:  АЛП  –  альпийские

лишайниковые  пустоши,  ПЛ  –  пестроовсяницевые  луга,  ГКЛ  –  гераниево-

копеечниковые  луга,  АК –  альпийские  ковры.  По оси  ординат  –  средние  и

средневзвешенные значения УЛП, см2/г

4.2.4.  Взаимосвязь  удельной  листовой  поверхности  с  биомассой  и

другими  функциональными  признаками  для  альпийских

фитоценозов

Взаимосвязь удельной листовой поверхности с биомассой для альпийских

фитоценозов не выявлена (критерий Пирсона, p-value = 0,032, corr = –0,18). Зна-

чимых корреляций с другими функциональными признаками (см. раздел 3.1.4)

не выявлено.

109



Глава 5. Функциональное разнообразие альпийских

фитоценозов

5.1. Высота растений

5.1.1. Функциональное богатство

Функциональное богатство в масштабе общей площади фитоценозов

Для исследованных альпийских сообществ наибольшее общее  функцио-

нальное богатство отмечено на гераниево-копеечниковых лугах,  а  наимень-

шее – в сообществах альпийских ковров (табл. 9), где оно составляет менее тре-

ти от рассматриваемых лугов. Таким образом, по возрастанию общего функцио-

нального богатства высоты растений альпийские сообщества образуют следу-

ющий ряд: АК < АЛП < ПЛ < ГКЛ. Этот ряд хорошо соответствует надземной

продукции сосудистых растений в них (АЛП < АК < ПЛ < ГКЛ) (Онипченко,

1990), лишь положение наименее продуктивных сообществ другое по сравне-

нию с рядом по высоте.

FR показывает, насколько полно значения признака занимают объем про-

странства ниши и не зависит от участий видов  (Mason et al.,  2005). В искус-

ственных примерах A,  B,  C,  рассмотренных в  главе  «Материалы и методы»

(см. раздел 3.5.5)  значение этого параметра было равно единице,  поскольку в

таком «сообществе» присутствовали все возможные значения гипотетического

признака.

В нашем случае наибольшее значение показано для гераниево-копеечни-

ковых лугов (ГКЛ), а наименьшее – для альпийских ковров (АК). Низкие значе-

ния этого индекса показывают, что некоторые доступные ресурсы в сообществе

не используются,  что снижает общую их продуктивность  (Mason, 2005).  Это

согласуется с полученным результатом для альпийских ковров, которые являют-

ся  наименее  продуктивными  сообществами  альпийского  пояса  (Онипченко,

1985, 1986b)
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Однако,  если  сравнивать  с  моделями  распределения  функционального

богатства в ландшафтном масштабе горной территории западных швейцарских

Альп, то в них наиболее функционально богатые по УЛП сообщества предпо-

лагаются на вершинах хребтов (Dubuis et al., 2013).

Таблица  9. Значения  индексов  функционального разнообразия  для вы-

соты особей внутри альпийских фитоценозов с учетом и без учета участия ви-

дов

FR FE1 FE2 N1 FD1 FD2 N2

АЛП 0,53 0,46 0,58 57 0,77 0,86 36

ПЛ 0,64 0,39 0,48 72 0,75 0,85 40

ГКЛ 0,81 0,46 0,45 59 0,67 0,75 37

АК 0,28 0,19 0,65 27 0,85 0,85 25

FR – функциональное богатство, FE1 – функциональная выравненность с

учетом участия, FE2 – функциональная выравненность без учета участия; FD1

– функциональная дивергенция с учетом участия,  FD2 – функциональная ди-

вергенция  без  учета  участия;  N1 – число  видов  в  расчете  функционального

богатства, N2 – число видов в расчетах выравненности и дивергенции, АЛП –

альпийские лишайниковые пустоши, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, ПЛ

– пестроовсяннициевые луга, АК – альпийские ковры.
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Рисунок 27. Распределение видов сосудистых растений по высоте и био-

массе в четырех альпийских сообществах:  а – альпийская лишайниковая пу-

стошь,  б –  пестроовсяницеевый  луг,  в –  гераниево-копеечниковый  луг,  г –

альпийский ковер. Высота прямоугольников (ордината) соответствует средней

высоте растений каждого вида в рассматриваемых сообществах, ширина (абс-

цисса) пропорциональна доле каждого вида в надземной биомассе. Виды рас-

положены в порядке убывания средней высоты. Подписаны только основные

доминанты 
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Функциональное богатство для пробных площадей

Вычислены значения индексов для отдельных площадок внутри каждого

фитоценоза (средние и их ошибки приведены в табл. 10). В этом случае функци-

ональное богатство во всех типах фитоценозов существенно ниже, чем для со-

общества в целом, в связи со значительно меньшей видовой насыщенностью

небольшой пробной площадки. Здесь порядок сообществ несколько изменился,

по диапазону варьирования высоты на площадках они образуют следующий ряд

по возрастанию: АЛП < AK < ГКЛ < ПЛ (различия между каждой парой зна-

чимы). В целом внутри площадок лучше представлен разброс по высоте видов

для растений АК и хуже всего – для растений АЛП, где локальный диапазон вы-

соты растений почти втрое ниже такового, отмеченного для АЛП в целом (0,19

и 0,53 соответственно). Для всей совокупности данных по площадкам получена

значимая линейная связь с надземной биомассой (рис. 27) надземная продукция

площадки объясняла 28% дисперсии функционального богатства.  С увеличе-

нием надземной биомассы индекс  функционального богатства  возрастал,  од-

нако это скорее связано с различиями в надземной продукции между сообще-

ствами,  так  как  внутри  отдельных  сообществ  этой  закономерности  не  было

выявлено. Эти результаты сходны с таковыми для влажных лугов Чехии, где бы-

ло показано увеличение функционального богатства с увеличением продуктив-

ности (Janeček et al., 2013).
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Таблица 10. Средние значения индексов функционального разнообразия

со стандартной ошибкой среднего для пробных площадей внутри фитоценозов

Сообщество FR FE FD Mo N

АЛП 0.19 ± 0.002 0.46 ± 0.011 0.71 ± 0.012 13 103

ПЛ 0.44 ± 0.015 0.60 ± 0.018 0.53 ± 0.027 8 92

ГКЛ 0.36 ± 0.015 0.47 ± 0.018 0.49 ± 0.027 8 92

AK 0.23 ± 0.005 0.43 ± 0.009 0.78 ± 0.013 9 92

FR – функциональное богатство,  FE – функциональная выравненность,

FD – функциональная дивергенция, Mo – мода числа видов в расчетах; N – чис-

ло пробных площадей. АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пест-

роовсяницевые луга,  ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга,  АК – альпийские

ковры

5.1.2. Функциональная выравненность

Функциональная выравненность в масштабе общей площади фитоце-

нозов

Сравнение величин функциональной выравненности для высоты рас-

тений,  рассчитанных с учетом и без учета участия видов в целом по сообще-

ствам, дает очень интересную закономерность. Без учета участия видов наибо-

лее выравненными оказались низкопродуктивные сообщества, особенно АК, а

наименее выравненными – продуктивные луговые сообщества, особенно ГКЛ

(табл.  10).  С  учетом  же  участия  сами  АК  оказались  существенно  менее

выравненными, чем другие сообщества, а значение функциональной выравнен-

ности для ГКЛ практически не изменилось. Следует обратить внимание на то,

что почти все полученные величины (кроме такой для АК) существенно ниже,

чем выравненность  искусственных сообществ  B и  C  (табл.  13).  Эти  данные

свидетельствуют о том, что, несмотря на большую биомассу доминантов ГКЛ, в
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этом  сообществе  практически  не  происходит  изменения  функциональной

выравненности  по  сравнению  с  таковой,  рассчитанной  по  всему  видовому

составу с равным участием (0,46 и 0,45 соответственно), то есть биотические

процессы (например, конкуренция, которая наиболее выражена в этом сообще-

стве;  (Onipchenko, Pavlov, 2009)) не меняют его функциональной выравненно-

сти.  Еще одним подтверждением этой закономерности  может  служить очень

близкая  к  рассматриваемым  величина  функциональной  выравненности  ГКЛ,

полученная для отдельных площадок – 0,47 (табл. 10). Напротив, наиболее раз-

личающиеся величины функциональной выравненности, рассчитанные с уче-

том и без учета участия видов, характерны для АК. Здесь первая величина ниже

второй в 3–4 раза (0,19 и 0,65 соответственно). Это свидетельствует о сильной

роли  локальных  биотических  процессов  в  формировании  функциональной

выравненности низкопродуктивного сообщества АК.

Функциональная выравненность для пробных площадей

При  рассмотрении  функциональной  выравненности  внутри  локальных

площадок на удивление наиболее выравненными оказываются ПЛ, отличающи-

еся наибольшим диапазоном высот – функциональным богатством. Остальные

сообщества  имеют  сходные  между  собой более  низкие  показатели  функцио-

нальной выравненности, которые, однако, превышают значения для искусствен-

ных сообществ В и С. Функциональная выравненность на уровне площадок не

показала значимых связей с надземной биомассой ни для всего массива данных,

ни  для  отдельных  сообществ  (рис.  28).  Низкие  значения  этого  индекса  от-

ражают низкую продуктивность растительного сообщества, неполное использо-

вание даже занятого пространства экологической ниши и повышенную вероят-

ность внедрения новых видов (Mason et al., 2005).
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Рисунок  28. Связь  между  биомассой  альпийских  сообществ  и  индексами

функционального  разнообразия:  а –  функциональное  богатство  (FR),  линия

регрессии и доверительные интервалы построены на основе данных по всем

сообществам;  б  –  функциональная  выравненность  (FE,  значимые  связи  не

выявлены); в – функциональная дивергенция (FD), линия регрессии и довери-

тельные интервалы показаны только для ПЛ. Сообщества: АЛП – альпийские

пустоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга,

АК – альпийские ковры 
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5.1.3. Функциональная дивергенция

Функциональная дивергенция видового состава (без учета участия ви-

дов)  оказалась  более  низкой в  продуктивных ГКЛ и несколько  выше в  трех

остальных со сходными величинами. С учетом средней биомассы по всему со-

обществу показатели дивергенции между сообществами различались сильнее:

от минимального значения на ГКЛ (0,67) до максимального на АК (0,85); АЛП

и ПЛ по этому показателю занимают среднее положение. Интересно отметить,

что указанный диапазон хорошо соответствует величинам, полученным для ис-

кусственных сообществ, при этом по функциональной дивергенции ГКЛ близки

к сообществу  B (низкая дивергенция),  а  АК – к  сообществу  С (высокая ди-

вергенция) (табл. 3) При анализе средних величин этого показателя по площад-

кам обнаружены схожие закономерности – самые низкие величины у луговых

сообществ (особенно ГКЛ), а самые высокие – у АК. 

Таким  образом,  мы  получили  весьма  интересные  и  контринтуитивные

результаты:  расхождение признаков (в данном случае высоты растений)  наи-

большее в сообществах с меньшим диапазоном этих признаков (для АК средне-

взвешенная высота растений 4,8 см), и наоборот, продуктивные альпийские лу-

га с большей высотой растений (большим функциональным богатством; для ПЛ

средневзвешенная высота растений 29,2 см) имеют меньшее расхождение при-

знаков, то есть менее дивергентное функциональное разнообразие. Таким обра-

зом,  исходное предположение о более равномерном использовании меньшего

объема среды растениями в альпийских фитоценозах не подтвердилось, а по-

лученные результаты свидетельствуют об обратном – малый объем среды в слу-

чае АК используется менее равномерно, чем больший в луговых сообществах.

Эти  результаты  согласуются  с  данными  L.  Chalmandrier с  соавторами

(Chalmandrier et al., 2017), показавшими, что на малых площадках сообщества в

условиях  короткого  вегетационного  периода  имеют  более  высокое  функцио-

нальное разнообразие.
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Одновершинная связь между индексом функциональной дивергенции и

надземной биомассой была подтверждена только на ПЛ, где средние по продук-

тивности  площадки характеризовались  наибольшим значением функциональ-

ной дивергенции (рис. 28).

Высота растений во многом связана с их способностью конкурировать за

свет. Однако полученные ранее данные об относительной роли конкуренции в

формировании  альпийских  сообществ  (Onipchenko,  Pavlov,  2009) никак  не

согласуются  с  приведенными  показателями  функционального  разнообразия:

роль конкуренции наиболее значима на ГКЛ, а наименее – на ПЛ (имеющих

наибольшую среднюю высоту растений!), низкопродуктивные ковры и пустоши

по  этому  показателю  занимают  промежуточное  положение.  Функциональное

богатство  сообществ  хорошо  согласуется  с  их  надземной  биомассой,  что

естественно, так как более высокие растения обычно образуют и более высокую

биомассу. Объяснить меньшую дивергенцию растений по высоте в луговых со-

обществах  можно  следующим  образом.  У  основного  доминанта  ГКЛ  –

Geranium gymnocaulon – листья достаточно крупные, в основном горизонтально

расположенные. Такие листья перехватывают большую часть света и затеняют

расположенные под ними растения. В связи с этим сосуществующие с геранью

виды вынуждены достигать сходной с листьями герани высоты для получения

достаточного количества солнечного света. Они также могут занимать нарушен-

ные  участки  субстрата,  где  герань  отсутствует.  Это  ведет  к  меньшей  ди-

вергенции в первом случае. Высокие показатели дивергенции АК и АЛП связа-

ны  с  контрастной  высотой  розеточных  и  полурозеточных  растений.  Анализ

розеточности альпийских сообществ (Покаржевская, Онипченко, 1995) показал,

что в этих сообществах лучше, чем в луговых, представлены (как по числу ви-

дов,  так и по участию) розеточные растения,  листья которых обычно распо-

лагаются вблизи поверхности почвы. Эта ситуация возможна лишь в условиях

низкопродуктивных сообществ, поскольку при повышении продукции (и увели-

чении затенения) розеточные растения менее конкурентоспособны по отноше-

118



нию к более высоким растениям других видов. Можно предположить, что в дан-

ном случае большее значение для формирования сообщества имеет не ограни-

чение  сходства,  вызванное  конкурентными  взаимоотношениями,  а  абиотиче-

ские факторы среды (Garnier et al., 2015). 

Таким образом, нами показано, что учет участия видов в сообществе зна-

чительно влияет на значения средних высот и индексов функционального раз-

нообразия. Малый объем среды в случае альпийских ковров используется менее

равномерно,  чем  большой  (пестроовсяницевые  луга).  Функциональная  ди-

вергенция выше в низкопродуктивных сообществах альпийских ковров.  Над-

земная продукция прямо связана с функциональным богатством при совокуп-

ном анализе данных по всем сообществам, но эта связь не выявлена внутри от-

дельных сообществ. Функциональная выравненность не связана с продукцией

сообществ. Унимодальная связь между индексом функциональной дивергенции

и надземной биомассой найдена только для одного типа альпийских сообществ

(пестроовсяницевые луга).
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5.1.4. Сравнение с «нулевыми моделями»

По  индексу  функционального  богатства  получены  значимые  различия

между средними значениями для изученных сообществ по сравнению с модель-

ными. Например, для сообществ альпийских ковров значение t-критерия Стью-

дента: t=26,23, df=91; N=92; средние значение индекса для модельных площа-

док 0,6 ± 0,01, для реальных сообществ – 0,2 ± 0,005. В этом случае внутри всех

сообществ значения индекса меньше, чем предсказано нулевой моделью. В слу-

чае с функциональной выравненностью ситуация обратная – ее значения зна-

чимо выше для природных сообществ во всех четырех случаях. По параметру

функциональной дивергенции для альпийских ковров показано отсутствие зна-

чимых различий значений индекса с таковым для нулевой модели. В остальных

случаях показатели для реальных сообществ ниже, чем для «случайных». В це-

лом, полученные данные позволяют сделать вывод о неслучайности распреде-

лений удельной листовой поверхности внутри альпийских сообществ. Соответ-

ственно, можно полагать данный признак значимым для формирования расти-

тельных сообществ.
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5.2. Удельная листовая поверхность

5.2.1. Функциональное богатство

Как и в случае с высотой растений для удельной листовой поверхности

нами  были  рассчитаны  индексы  функционального  разнообразия  как  для

сообществ в целом, так и для отдельных пробных площадей.

Функциональное богатство по УЛП в масштабе общей площади 

фитоценозов

Значения  индекса  увеличиваются  в  ряду  возрастания  флористического

богатства в ценозах: АК < АЛП < ГКЛ < ПЛ. Этот ряд согласуется с идеями

теории ниш, согласно которой в сообщество отбираются виды с различными

экологическими  адаптации  (нишами).  Поэтому  ряд  увеличения

функционального богатства совпадает с рядом увеличения богатства видового.

Кроме того, ряд сходен с рядом возрастания надземной продукции АЛП < АК <

ПЛ  <  ГКЛ  (Онипченко,  1990),  различается  лишь  положение  луговых

фитоценозов. 

Функциональное богатство для пробных площадей

Однако средние величины для на пробных площадей (0,25 х 0,25 см) по

этому индексу наименьшие для ПЛ, а наибольшие – для АЛП (табл. 11). Причем

по  результатам  дисперсионного  анализа  и  дальнейшей  проверки

апостериорными метриками значимых различий между средними значениями

функционального  богатства  ГКЛ,  АК,  АЛП  не  выявлено.  А  вот

пестроовсяницевые  луга  по  отдельным  площадкам  значимо  менее

функционально  богаты,  чем  остальные  фитоценозы.  Festuca  varia  -

доминантный  вид  с  высоким  участием.  образует  мощные  дерновины,  имеет

значительную высоту  в  сравнении с  другими альпийскими видами.  Поэтому

несмотря  на  то,  что  в  большом  масштабе  альпийских  сообществ
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пестроовсяницевые луга имеют высокие показатели индекса, но на маленьких

площадках как видовое, так и функциональное разнообразие значительно ниже.

Сообщества  АЛП,  напротив,  полидоминантны  (рис.  29),  линейные  размеры

наиболее  обычных  растений  меньше,  и  число  видов,  сосуществующих  на

небольшой  пробной  площади,  выше.  Для  пробных  площадей  мы  также

проверили предположение о положительной корреляции индекса с надземной

продукцией, сделанное для фитоценозов в целом. Однако, в отличие от высоты

особей,  для  удельной  листовой  поверхности  не  выявлено  линейной

зависимости  между  надземной  биомассой  и  индексами  функционального

разнообразия,  как  по  всему  массиву,  так  и  для  отдельных  сообществ.

Доминантные виды альпийских сообществ имеют средние или низкие значение

УЛП по сравнению с другими видами тех же фитоценозов (рис. 29). Это говорит

о  большем  вкладе  в  защитные  структуры  и  компартменты  листа,  чем  в

увеличение линейных размеров.

Таблица 11. Значения индексов функционального разнообразия для

пробных площадей внутри основных типов альпийских фитоценозов

FR FE FE_1 FD FD_1 N1 N2

АК 0,43 0,29 0,59 0,17 0,24 26 25

АЛП 0,53 0,42 0,56 0,20 0,23 55 36

ГКЛ 0,84 0,34 0,67 0,15 0,24 58 37

ПЛ 0,97 0,372 0,67 0,15 0,25 72 40

FR ─ функциональное богатство;  FE ─ функциональная выравненность;

FE_1 ─ функциональная выравненность, рассчитанная без учета участия; FD ─

функциональная  дивергенция;  FD_1 ─  функциональная  дивергенция,

рассчитанная без учета участия; N1 ─ число анализируемых видов для FR; N2 ─

число анализируемых видов для FE и FD
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Рисунок 29. Распределение видов сосудистых растений по высоте и биомассе

в четырех альпийских сообществах: АЛП – альпийская лишайниковая

пустошь, ПЛ – пестроовсяницеевый луг, ГКЛ – гераниево-копеечниковый луг,

АК – альпийский ковер. Высота прямоугольников (ордината) соответствует

средней высоте растений каждого вида в рассматриваемых сообществах,

ширина (абсцисса) пропорциональна доле каждого вида в надземной биомассе.

Виды расположены в порядке убывания средней высоты. Подписаны только

основные доминанты 
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Таблица 12. Средние значения индексов функционального разнообразия

для 90 пробных площадей внутри альпийских фитоценозов

Ценоз FR FE FE_1 FD FD_1 N

АК 0,38 ± 0,01 0,59 ± 0,01 0,70 ± 0,01 0,13 ± 0,01 0,20 ± 0,01 90

АЛП 0,39 ± 0,01 0,43 ± 0,02 0,60 ± 0,01 0,16 ± 0,01 0,27 ± 0,01 90

ГКЛ 0,36 ± 0,01 0,50 ± 0,01 0,63 ± 0,01 0,12 ± 0,01 0,19 ± 0,01 90

ПЛ 0,32 ± 0,01 0,56 ± 0,02 0,70 ± 0,01 0,13 ± 0,01 0,27 ± 0,01 90

FR  – функциональное богатство; FE – функциональная выравненность;

FE_1 – функциональная выравненность, рассчитанная без учета участия; FD –

функциональная  дивергенция;  FD_1 – функциональная  дивергенция,

рассчитанная без учета участия; N – число анализируемых пробных площадей. 

5.2.2. Функциональная выравненность

Функциональная  выравненность  в  масштабе  общей  площади

фитоценозов (равномерность распределения значений признака) возрастает в

ряду АК < ГКЛ < ПЛ < АЛП. Все показатели по сообществам меньше 0,5, а

основная масса значений сосредоточена в диапазоне (0,1; 0,3). Это позволяет

говорить  о  низкой  выравненности  по  УЛП  в  альпийских  фитоценозах.

Интересно,  что  по  высоте  альпийские  ковры также  имели  наиболее  низкую

выравненость,  а  пустоши  –  наиболее  высокую.  Значения  индекса  схожи  в

полученными в модельных примерах В и С.

По  пробным  площадям выравненность  выше,  чем  для  сообществ  в

целом. При этом для альпийских пустошей она значимо меньше, чем остальных

сообществ (табл. 12). ПЛ луга по выравненности не отличаются от АК и ГКЛ,

но  между  коврами  и  гераниево-копеечниковыми  лугами  разница  средних
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статистически значима. Можно предположить, что наименьшая выравненность

на  пустошах  опять  таки  связана  с  полидоминантностью  фитоценоза,

некрупными размерами слагающих его  растений,  а  также сосуществованием

видов  с  разной  структурой  листа  (и  как,  следствие,  различием  в  УЛП).

Например, «мягкие» и относительно крупные, с высокой обводненностью (75-

85%)  листья  видов  рода  горечавка  (Gentiana  sp.),  и  жесткие  вечнозеленые

листья брусники Vaccinium vitis-idaea.

Для  всех  сообществ  индексы,  полученные  без  учета  участий  значимо

больше, чем с учетом (табл. 12). Изменение индексов при переходе от одного

типа  оценки  к  другому  является  свидетельством  наличия  биотических

процессом (например, конкуренции). Без учета участий ряд, в целом, остается

таким  же  АЛП  =  ГКЛ  <  ПЛ  =  АК  (знаком  равенства  показано  отсутствие

значимых различий).

5.2.3. Функциональная дивергенция

Полученные  значения  функциональной  дивергенции (степень

расхождения значений признака)  очень низки и варьируют в  узких пределах

(0,148 – 0,195): для искусственного примера были получены значения от 0,64 до

0,89.  Это  подтверждает  одновершинность  распределения  признака  в

сообществах и показывает отсутствие выраженных групп видов с отличными

значениями признака. 

Показатель возрастает в ряду ПЛ < ГКЛ < АК < АЛП. Таким образом,

АЛП  характеризуются  низким  функциональным  богатством,  но  при

наибольшей  выравненности  они  одновременно  являются  наиболее

дивергентными из изученных фитоценозов. 

Значения индекса без учета участий значимо отличаются от рассчитанных

с  их  учетом в  большую сторону.  Оценка  с  учетом участий ниже,  поскольку

доминантные  виды  имеют  больший  вклад  в  значение  индекса  и  снижают

показатель.  Значимых  корреляций  между  индексами  выравненности,

125



дивергенции  и  биомассой  не  выявлено  как  в  общем  случае,  так  и  внутри

отдельных растительных сообществ.

5.2.4. Сравнение с «нулевыми моделями»

Для модельных сообществ показатели функционального богатства и выравнен-

ности  ниже,  чем  для  реальных,  а  функциональной  дивергенции,  напротив,

выше  (рис.  29а).  Показаны  статистически  значимые  отличия  для  всех  по-

казателей функционального разнообразия для модельных и для реальных со-

обществ, что позволяет сделать вывод о том, что распределение удельной ли-

стовой поверхности внутри альпийских фитоценозов носит неслучайных харак-

тер, а УЛП является одним из тех признаков, по которым происходит отбор ви-

дов при формировании альпийских фитоценозов. 

Как для УЛП, так и для высоты особей показано, что индексы функцио-

нальной  выравненности  значимо  выше,  чем  таковые  для  модельных,  а  ди-

вергенции, напротив, ниже. В связи с этим можно предположить конвергентный

характер отбора состояний признаков в альпийские сообщества под влиянием

отбора условиями среды.
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Рисунок 29а. Сравнения индексов функциональной дивергенции между

основными альпийскими фитоценозами

АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга,

ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры

null – «нулевые», модельные сообщества; real – реальные, изучаемые

сообщества

Жирная  линия  внутри  «ящиков»  на  графиках  -  медиана  выборки,  их

размер отражает размах значений между 1-й и 3-й квартили, длина «усов» -

границы  статистически  значимой  выборки.  Точками  на  графике  показаны

«выбросы». Все различия между средними значениями индексов модельных и

изучаемых сообществ значимы (p-value < 0,05).
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Глава 6. Спектр эколого-ценотических стратегий

высокогорных растений

6.1. Общая характеристика спектра стратегий

высокогорных видов

Полученный  нами  спектр  стратегий  (рис.  30)  подтверждает

распространенную  точку  зрения,  что  для  растений  высокогорий  наиболее

характерна  стресс-толерантная  (S)  эколого-ценотическая  стратегия  (Grime,

2001). Большинство изученных видов по результатам анализа отнесено к этой

стратегии.  При этом, если брать высотные пояса по отдельности,  то во всех

случаях  число  видов  этой  стратегии  наибольшее.  Следующей  по

распространенности является рудеральная стратегия (R).  Больше всего видов

этой стратегии отмечено для субальпийского пояса. Однако наиболее интересна

значительная  выраженность  в  субальпийском  поясе  группы  конкурентной

стратегии (C). К ней относятся виды субальпийского высокотравья, например,

Angelica  purpurascens,  Cirsium  chlorocomos,  Heracleum  asperum,  Heracleum

leskovii и др.

Средний вклад конкурентной стратегии в высокогорьях составляет 28,9%,

стресс-толерантной – 34,6 %, рудеральной – 36, 54%.

Показано, что виды высокогорий Тебердинского заповедника не образуют

в «треугольнике Грайма» сегрегированных групп по высотным поясам. И хотя

можно отметить,  что вершину C занимают в основном виды субальпийского

пояса.  а  виды, произрастающие по границе леса,  напротив, занимают только

центральную  часть  и  не  тяготеют  к  вершинам,  виды  различных  поясов

распределены в треугольнике стратегий равномерно.
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Рисунок  30.  Распределение  частот  встречаемости  различных  эколого-

ценотических  стратегий  среди  высокогорных  видов  сосудистых  растений

Северо-Западного  Кавказа.  По  оси  ординат  –  число  видов  сосудистых

растений. С –  конкурентная  стратегия,  CR –  конкурент-рудеральная,  CS –

конкурент-стресс-толерантная,  CSR – смешанная стратегия,  R – рудеральная,

S – стресс-толерантная, SR – стресс-толерантно-рудеральная

 При этом есть две области графика, в которых плотность точек ниже,чем

в  остальных.  Первая  –  это  область  видов-конкурентов  с  небольшой  долей

стресс-толерантной  стратегии,  а  вторая  –  область  рудеральной  стратегии,  в

которой у видов выражена в диапазоне 20–40%, а конкурентная – на 0–20%

(рис. 31).
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Рисунок 31. Расположение высокогорных видов на «треугольнике Грайма»
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6.2. Стратегии альпийских растений

 Выраженность рассмотренных типов стратегий широко варьирует среди

изученных  видов  альпийских  растений.  В  меньшей  степени  альпийским

растениям свойственны черты конкурентности (среднее по всем видам 19,5%,

максимум 57% у Polygonum bistorta, минимум 0% у Galium verum и видов рода

Minuartia) (табл. 14). В наибольшей степени, как и ожидалось, изученные виды

характеризуются стресс-толерантностью – в среднем 46,4% (максимум 100% у

Minuartia aizoides,  минимум  0%  у  Fritillaria collina,  Matricaria caucasica,

Taraxacum stevenii и  др.).  Вклад  рудеральной  стратегии  в  среднем  составил

34,2%, он варьировал от 0% у Festuca varia и Helictotrichon versicolor до 79,3%

у Matricaria caucasica (табл. 13). Среди всех изученных видов 4 вида по вкладу

рассматриваемых  стратегий  наиболее  близки  к  средним  по  всем  видам

значениям – это  Carum meifolium,  Erigeron alpinus,  Trifolium polyphyllum,  Viola

altaica,  и  они  могут  рассматриваться  как  наиболее  типичные  представители

альпийской  флоры.  Распределение  вкладов  различных  стратегий  обычно

одновершинное  и  значимо  не  отличается  от  нормального  по  критерию

Колмогорова-Смирнова,  что  в  целом  свидетельствует  о  едином  оптимуме

вклада  в  различные  стратегии  у  большинства  видов  растений  альпийского

пояса.
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Таблица 13. Стратегии растений альпийских

фитоценозов

S – вклад рудеральной стратегии, %; C – вклад конкурентной
стратегии, %; R – вклад рудеральной стратегии, %. Типы стратегий:
С –  конкурентная,  CS –  кнокурент-стресс-толерантная,  CR –
конкурент-рудеральная, R – рудеральная, S – стресс-толерантная, SR
– стресс-толерантно-рудеральная, CSR – смешанная. 

Фитоценозы:  АЛП –  альпийские  лишайниковые  пустоши,
ПЛ –  пестроовсянициевые  луга,  ГКЛ –  гераниево-копеечниковые
луга,  АК –  альпийские  ковры,  скалы  –  скальные  сообщества
альпийского  пояса,  осыпь  –  растительные  сообщества  осыпей
альпийского пояса, берег – берега холодных водотоков в альпийском
поясе (характеристика приведена в разделе 2.2).

Вид Фитоценоз S C R Тип
Aconitum nasutum ПЛ 10 47 42 CR
Aetheopappus caucasicus АЛП 23 45 33 CR
Agrostis vinealis ГКЛ 58 16 27 S
Ajuga orientalis ПЛ 42 33 25 CS
Alchemilla caucasica АЛП 69 17 14 S
Alchemilla sericea скалы 55 19 26 S
Alchemilla vulgaris ГКЛ 31 39 30 CSR
Alchemilla vulgaris ПЛ 28 43 29 CSR
Alopecurus dasyanthus осыпь 61 7 31 S
Alopecurus glacialis осыпь 61 7 32 S
Alopecurus ponticus осыпь 32 7 61 R
Androsace albana АЛП 40 8 52 SR
Androsace chamaejasme АЛП 0 0 100 R
Anemone speciosa АЛП 29 43 28 CSR
Antennaria dioica АЛП 57 8 35 SR
Anthemis cretica ПЛ 7 30 63 R
Anthemis marschalliana ПЛ 57 23 20 S
Anthoxanthum odoratum ПЛ 65 14 21 S

Anthyllis vulneraria АЛП 0 28 72 R
Arenaria lychnidea АЛП 73 4 23 S
Asperula alpina АЛП 33 0 67 R
Aster alpinus АЛП 61 10 29 S
Astragalus скалы 30 34 36 CSR
Astragalus levieri скалы 43 10 47 SR
Athyrium distentifolium осыпь 37 32 31 CSR
Betonica macrantha ГКЛ 8 65 27 C
Botrychium lunaria ПЛ 54 27 19 S
Briza marcowiczii АК 0 32 68 R
Bromopsis variegata АЛП 29 28 43 CSR
Calamagrostis arundinacea ПЛ 61 20 19 S
Caltha palustris берег 29 45 26 C
Campanula bellidifolia скалы 45 27 28 S
Campanula ciliata АЛП 7 59 34 CR
Campanula collina ПЛ 53 8 39 SR
Campanula tridentata АЛП 0 39 61 CR
Cardamine uliginosa берег 10 41 48 CR
Carex atrata ГКЛ 0 61 39 CR
Carex caucasica АЛП 65 19 16 S
Carex oligantha берег 52 21 27 S
Carex oreophila АК 54 13 34 S
Carex pyrenaica АК 61 11 28 S
Carex sempervirens АЛП 39 37 24 CS
Carex umbrosa АЛП 73 12 15 S
Carum caucasicum АЛП 67 11 22 S
Carum meifolium ГКЛ 26 31 43 CSR
Catabrosella variegata ГКЛ 53 27 19 S
Centaurea cheiranthifolia ПЛ 39 23 37 SR
Centaurea dealbata АЛП 59 14 28 S
Cerastium polymorphum скалы 0 7 93 R
Cerastium purpurascens ПЛ 0 30 70 R
Chaerophyllum roseum ПЛ 11 19 70 R
Chamaesciadium acaule АЛП 25 13 63 R
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Cicerbita racemosa ПЛ 33 18 49 SR
Coeloglossum viride АЛП 0 50 50 CR
Corydalis conorhiza АК 3 36 61 R
Crocus reticulatus АК 71 13 16 S
Cruciata laevipes осыпь 85 4 11 CR
Cruciata laevipes ПЛ 0 43 57 S
Cystopteris fragilis скалы 69 0 31 SR
Daphne glomerata АЛП 41 40 19 CS
Deschampsia caespitosa берег 25 55 21 C
Deschampsia flexuosa ГКЛ 66 21 13 S
Draba bryoides скалы 27 11 62 R
Draba hispida ГКЛ 25 32 42 CSR
Draba scabra скалы 73 0 27 S
Draba supranivalis скалы 86 0 14 S
Empetrum nigrum АЛП 100 0 0 C
Epilobium algidum берег 100 0 0 S
Epilobium alpinum АК 100 0 0 S
Erigeron alpinus АЛП 21 3 76 R
Erigeron caucasicus ПЛ 0 27 73 R
Erigeron uniflorus скалы 44 17 39 SR
Eritrchium caucasicum АЛП 26 5 69 R
Euphrasia ossica АЛП 54 4 42 SR
Festuca brunnescens ГКЛ 36 37 26 CSR
Festuca ovina АЛП 22 36 42 CR
Festuca varia ПЛ 87 6 7 S
Fritillaria collina ПЛ 87 13 0 S
Gagea fistulosa АК 31 28 40 CSR
Galium verum ПЛ 8 5 87 R
Gentiana biebersteinii АЛП 42 5 53 SR
Gentiana pyrenaica АЛП 55 0 45 SR
Gentiana septemfida ПЛ 14 14 72 R
Gentiana verna АЛП 58 1 41 SR
Geranium gymnocaulon ГКЛ 4 18 78 R
Gnaphalium supinum АК 9 49 41 CR

Gymnadenia conopsea АЛП 19 2 79 R
Gypsophila tenuifolia АЛП 14 40 46 CR
Hedysarum caucasicum ГКЛ 100 0 0 CR
Helictotrichon versicolor АЛП 20 37 43 CR
Hieracium lactucella ПЛ 0 46 54 CR
Hieracium laevigatum ПЛ 0 26 74 R
Hieracium prenanthoides ПЛ 0 37 63 R
Hieracium umbellatum ПЛ 0 39 61 CR
Huperzia selago скалы 0 27 73 CSR
Hyalopoa pontica АК 84 0 16 S
Hypericum linarioides ПЛ 84 0 16 S
Juniperus communis АЛП 20 40 40 CR
Kobresia schoenoides скалы 99 1 0 S
Leontodon hispidus ПЛ 0 35 65 R
Lloydia serotina АЛП 25 22 53 R
Luzula multiflora ГКЛ 0 35 65 R
Luzula spicata АЛП 41 18 41 SR
Matricaria caucasica ГКЛ 42 12 46 SR
Minuartia aizoides АК 0 81 19 C
Minuartia circassica АЛП 33 31 35 CSR
Minuartia imbricata скалы 36 5 60 SR
Minuartia recurva ГКЛ 71 0 29 S
Murbeckiella huetii скалы 50 0 50 SR
Myosotis alpestris ПЛ 0 4 96 R
Nardus stricta ПЛ 54 0 46 R
Oxyria digina осыпь 0 19 81 R
Oxytropis kubanensis АЛП 0 16 84 R
Pedicularis caucasica АЛП 0 11 89 R
Pedicularis comosa АЛП 3 69 28 C
Pedicularis condensata ГКЛ 64 14 22 S
Pedicularis crassirostris АК 49 28 23 S
Pedicularis nordmanniana АК 38 37 25 R
Pedicularis panjutinii АЛП 31 22 47 R
Phleum alpinum ГКЛ 0 84 16 C
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Plantago atrata АЛП 97 3 0 S
Poa alpina ПЛ 43 45 12 CS
Poa pratensis берег 72 25 3 S
Polygala alpicola ПЛ 63 5 33 S
Polygonum bistorta ПЛ 37 33 30 CSR
Potentilla brachypetala скалы 38 58 4 CS
Potentilla crantzii АК 67 22 11 S
Potentilla crantzii скалы 54 29 16 S
Potentilla divina скалы 39 22 38 SR
Potentilla gelida АЛП 83 12 5 S
Potentilla nivea АЛП 48 14 39 SR
Primula algida АЛП 63 14 23 S
Primula amoena АЛП 65 16 19 S
Primula bayernii скалы 19 43 38 CR
Primula ruprechtii АЛП 0 45 55 CR
Pulsatilla albana АЛП 10 59 32 C
Pulsatilla aurea ГКЛ 0 66 34 C
Ranunculus caucasicus берег 56 23 21 S
Ranunculus crassifolius АК 36 29 35 CSR
Ranunculus oreophilus ПЛ 19 45 36 CR
Rhinanthus minor АЛП 17 26 57 R
Rhododendron caucasicum АЛП 0 15 85 CSR
Rhododendron caucasicum ГКЛ 30 30 40 R
Rosa pulverulenta АЛП 47 49 4 CS
Rumex alpestris ГКЛ 33 39 28 CSR
Salix hastata берег 0 0 100 R
Salix kazbekensis берег 50 33 16 CS
Saxifraga exarata скалы 77 9 14 S
Saxifraga flagellaris скалы 36 25 39 SR
Saxifraga juniperifolia скалы 0 0 100 R
Saxifraga sibirica осыпь 96 4 0 S
Scabiosa caucasica АЛП 0 45 55 CR
Scorzonera cana ПЛ 28 52 20 C
Scrophularia variegata осыпь 14 45 41 CR

Sedum tenellum скалы 85 4 11 S
Sedum tenellum ГКЛ 88 12 0 S
Sempervivum caucasicum АЛП 100 0 0 S
Sempervivum caucasicum ПЛ 46 0 54 SR
Sempervivum pumilum АЛП 94 5 1 S
Senecio aurantiacus ПЛ 93 7 0 S
Senecio caucasicus скалы 0 50 50 CR
Senecio karjaginii осыпь 0 41 59 CR
Senecio kolenatianus ПЛ 0 54 46 CR
Senecio taraxacifolius ГКЛ 0 43 57 C
Seseli alpinum скалы 0 44 56 C
Seseli alpinum ПЛ 0 68 32 CR
Sibbaldia procumbens АК 25 63 12 C
Silene lychnidea АЛП 56 12 32 S
Silene saxatilis ПЛ 0 53 47 CR
Solidago virgaurea ГКЛ 0 42 58 CR
Stellaria media берег 26 48 27 C
Taraxacum confusum ПЛ 0 64 36 C
Taraxacum stevenii АК 0 51 49 CR
Thalictrum alpinum АЛП 0 27 73 R
Thymus nummularies ПЛ 40 11 49 SR
Traunsteinera globosa АЛП 70 6 24 S
Trifolium polyphyllum АЛП 42 23 35 SR
Trifolium pratense ПЛ 23 33 44 CR
Trifolium spadiceum ПЛ 36 30 34 CSR
Trisetum flavescens ПЛ 6 15 79 R
Vaccinium myrtillus ГКЛ 31 33 36 CSR
Vaccinium vitis-idaea АЛП 67 9 25 S
Valeriana alpestris АЛП 96 3 2 S
Veronica gentianoides ПЛ 63 11 26 S
Veronica minuta осыпь 0 6 94 R
Viola altaica ПЛ 52 11 37 S
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Во  всех  изученных  сообществах  средневзвешенные  величины  вклада

стресс-толерантности выше, чем других стратегий. В то же время доля стресс-

толерантности  значимо  различается  между  сообществами,  в  наибольшей

степени  она  свойственна  растениям  пестроовсяницевых  лугов  (79%),  а  в

наименьшей – растениям гераниево-копеечниковых лугов (50%) (p-value < 0,

05). Выраженность стресс-толерантной стратегии значимо различается между

всеми изученными сообществами. 

Вклад  рудеральной  стратегии  также  значимо  различается  между

сообществами (табл. 15), он минимален у растений пестроовсяницевых лугов

(8,0%)  и  максимален  у  растений  альпийских  ковров  (32,5%).  Эти  данные

согласуются  с  нашей  гипотезой  о  большей  выраженности  рудеральной

стратегии в условиях короткого вегетационного периода. 

Конкурентная  стратегия  также  выражена  у  исследованных  альпийских

растений.  Её  вклад  минимален  у  низкорослых  растений  альпийских  ковров

(10,9%)  и  максимален  в  высокопродуктивном  сообществе  гераниево-

копеечниковых  лугов  (26,2%),  пустоши  и  пестроовсяницевые  луга

характеризуются  незначительным  вкладом  (табл.  15).  Эти  данные  также

подтверждают  нашу  гипотезу  об  относительно  большей  роли  конкурентной

стратегии в более продуктивных сообществах. 

В  отличие  от  средневзвешенных  величин  вклада  стратегий,  средние

значения,  рассчитанные  по  видовым  спискам  сообществ,  значимо  не

различаются  между  сообществами  (p-value  >  0,05),  но  многие  из  них

отличаются  от  средневзвешенных  для  тех  или  иных  сообществ  (табл.  15).

Список видов того или иного сообщества больше характеризует потенциальные

возможности произрастания в нем растений («абиотическое сито»), в то время

как средневзвешенные оценки больше показывают выраженность стратегий у

доминирующих  видов,  т.е.  наиболее  адаптивные  стратегии  в  условиях

конкуренции.  Для  альпийских  пустошей  (АЛП)  и  пестроовсяницевых  лугов
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(ПЛ)  характерно  доминирование  видов  с  сильно  выраженной  стресс-

толерантной  стратегией,  ее  вклад  значимо  выше,  а  вклад  других  стратегий

значимо  ниже  для  средневзвешенных  значений  по  сравнению  со  средними

(табл. 15). Таким образом, в этих сообществах признаки стресс-толерантности

очень важны для поддержания высокого участия растений в их сложении. 

На  наиболее  продуктивных  гераниево-копеечниковых  лугах  (ГКЛ)

повышается роль конкурентной стратегии, но её вклад по средневзвешенным

величинам  не  отличается  от  среднего,  хотя  и  имеет  тенденцию  быть

существенно  выше  (26,2%  и  19,2%  соответственно,  р  =  0,112  по  критерию

Вилкоксона).  С  другой  стороны  для  обильных  видов  этого  сообщества

характерна  более  низкая  степень  рудеральности  (средневзвешенные  оценка

26,3%  при  средней  35,4%).  Это  свидетельствует  о  лучшей  выраженности

рудеральной стратегии у более редких видов, которые в этом сообществе могут

занимать участки пороев полевок (Фомин и др., 1989).

На  альпийских  коврах  (АК)  наблюдается  другая  картина.  Здесь  вклад

рассматриваемых  стратегий  по  средневзвешенным  и  средним  оценкам

практически  не  различается  (табл.  15),  поэтому  можно  считать,  что

функциональные признаки растений, связанные с их стратегиями, не являются

определяющими для доминирования в условиях альпийских ковров.

Что касается функционального разнообразия средневзвешенного вклада

отдельных  стратегий,  то  на  альпийских  лишайниковых  пустошах  отмечено

большое  разнообразие  вклада  С-стратегии,  а  также  низкая  выравненность  и

высокая дивергенция (расхождение) по вкладу С и R стратегий. Растения этих

стратегий не играют существенной роли в сложении АЛП, поэтому их высокая

пространственная вариабельность,  видимо,  не является важным селективным

признаком,  и,  скорее  всего,  связана  с  локальной  неоднородностью  условий

микроместообитаний. 
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Таблица  14. Средневзвешенные  и  средние  величины  вклада  стратегий

альпийских растений четырех сообществ (среднее и его ошибка)

Сообщество

n

C, % S, % R, %

M StErr M StErr M StErr

Средневзвешенные величины для сообществ (n – число площадок)

АЛП 104 12,9b 0,37 68,9c 0,77 18,1b 0,46

ПЛ 92 12,5ab 0,42 79,4d 1,2 8,0a 0,93

ГКЛ 92 26,2c 0,7 50,2a 1,1 23,6c 0,58

АК 92 10,9a 0,25 56,5b 1,0 32,5d 0,93

Средние величины для видов, образующих сообщество (n – число видов)

АЛП 36 19,2* 2,4 48,1*** 4,5 32,7** 3,6

ПЛ 45 19,9** 2,2 43,9*** 4,4 36,2*** 3,4

ГКЛ 38 19,2 2,2 45,5 5,0 35,4** 3,8

АК 27 14,5 2,1 55,3 4,9 30,2 3,9

Стратегии:  С – конкурентная,  S – стресс-толерантная,  R – рудеральная.

Сообщества:  АЛП –  альпийские  лишайниковые  пустоши,  ПЛ –

пестроовсяницевые  луга,  ГКЛ –  гераниево-копеечниковые  луга,  АК –

альпийские ковры. Для средневзвешенных оценок показана значимость отличий

между  сообществами  (значимые  отличия  показаны  неперекрывающимися

буквами  –  результаты  однофакторного  непараметрического  дисперсионного

анализа для C стратегии и параметрического дисперсионного анализа для S и R

стратегий,  p  < 0,05), для средних значений звездочками показана значимость

отличий  от  соответствующих  средневзвешенных  величин  по

непараметрическому  критерию  Вилкоксона:  *  -  p<0.05,  **  -  p<0.01,  ***  -

p<0.001. M – средняя, StErr – ошибка среднего
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На  среднепродуктивных  пестроовсяницевых  лугах,  где  в  наибольшей

степени  выражена  стресс-толерантность,  вклад  этой  стратегии  наиболее

стабилен,  максимально  выравнен  и  минимально  расходится  по  площадкам.

Здесь в наименьшей степени выражена  R-стратегия, а ее вклад также сильно

выравнен  по  площадкам.  Наибольшее  внутриценотическое  варьирование

отмечено  для  вклада  С-стратегии  в  этом  сообществе.  Для  наиболее

продуктивных  гераниево-копеечниковых  лугов  нами  не  отмечены

выделяющиеся  на  фоне  других  сообществ  параметры  функционального

разнообразия вклада различных стратегий (табл. 16).

Таблица 15. Средние значения индексов функционального разнообразия

по площадкам (n = 92, на АЛП – 104). 

Com V
FR FE FD

C S R C S R C S R

АЛП
M 0,43 0,70 0,62 0,45 0,48 0,41 0,84 0,35 0,81
StEr 0,01 0,01 0,02 0,01 0,01 0,01 0,01 0,01 0,01

ПЛ
M 0,32 0,63 0,40 0,50 0,53 0,64 0,53 0,22 0,44
StEr 0,02 0,03 0,02 0,02 0,02 0,02 0,03 0,02 0,03

ГКЛ
M 0,37 0,66 0,62 0,52 0,48 0,48 0,62 0,36 0,40
StEr 0,01 0,02 0,02 0,01 0,01 0,01 0,02 0,02 0,02

АК
M 0,28 0,77 0,60 0,54 0,45 0,52 0,67 0,40 0,46
StEr 0,01 0,01 0,01 0,01 0,01 0,01 0,02 0,02 0,02

Com – сообщество, V – показатель. 

Стратегии: С – конкурентная, S – стресс-толерантная, R – рудеральная. 

Сообщества:  АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестроовся-

ницевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры.

Индексы:  FR –  функциональное  богатство,  FE –  функциональная  выравнен-

ность, FD – функциональная дивергенция. M – среднее, StEr – ошибка среднего
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Для  альпийских  ковров,  где  отмечен  более  значительный  вклад  R-

стратегов,  индексы  функционального  разнообразия  этой  стратегии  не

выделяются  на  фоне  других  сообществ.  Здесь  отмечено  минимальное

варьирование  вклада  С-стратегов,  но  максимальное  варьирование  и

дивергенция вклада S-стратегии. 

При сравнении  наших результатов  с  медианными спектрами стратегий

растений различных биомов (Pierce et al., 2017) можно видеть, что альпийские

сообщества  Кавказа характеризуются меньшей выраженностью конкурентной

стратегии,  особенно  по  сравнению  с  лесными  сообществами.  Средний

показатель стресс-толерантности – один из наиболее высоких среди различных

биомов,  в  то  время  как  рудеральность  выражена  в  средней  степени:  для

альпийских  сообществ  Теберды  она  ниже,  чем  в  лесах  средиземноморского

климата и бореальных лесов, но выше, чем в тропических лесах и саваннах.

Полученный  нами  спектр  близок  к  таковому  для  равнинных  тундр  при

несколько  большем  вкладе  стресс-толерантности  и  меньшем  рудеральности

(Pierce, 2017). 

В  целом  наши  результаты  подтверждают  исходную  гипотезу,

базирующуюся  на  взглядах  P.  Grime  (2001),  о  доминировании  растений  с

преимущественно  стресс-толерантной  стратегий  в  условиях  высокогорий.

Кроме того, аналогично исследованиям сообществ на бедных песчаных почвах

холмов  провинции  Онтарио  (Канада)  (Reader,  1998) и  наблюдениям  за

микоризообразованием  альпийских  растений  (Elumeeva,  2018),  в  настоящей

работе мы выявили, что лучшая выраженность признаков стресс-толерантной

стратегии  связана  с  доминированием  растений  в  условиях  АЛП  и  ПЛ.  Мы

также  подтвердили  наше  предположение  об  относительно  большей

выраженности  конкурентной  стратегии  в  условиях  продуктивных  ГКЛ  и

рудеральной  стратегии  в  условиях  АК,  характеризующихся  коротким

вегетационным периодом.
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Преобладание  стресс-толерантов  в  альпийских  сообществах  было

показано на примере и других горных систем: на Тибете было отмечено для

участков  с  низкой  интенсивностью  выпаса  яков,  в  то  время  как  при  более

высокой  интенсивности  выпаса  доминирование  переходило  к  видам

конкурентной стратегии  (Wang et  al.,  2018).  Это  согласуется  с  полученными

нами результатами. В нашем случае выпас скота был прекращен более 75 лет

назад  и  в  настоящее  время  доминирующие  виды  стресс-толерантов  не

испытывают  существенного  влияния  крупных  млекопитающих.  С  другой

стороны,  относительно  большая  роль  конкурентов  в  более  продуктивных

сообществах  ГКЛ  совпадает  с  высокой  роющей  и  пищевой  активностью

кустарниковых полевок в этом сообществе (Фомин и др., 1989). В альпийских

сообществах гор Гиресун (Турция) показано преобладание видов рудерально-

конкурентной  стратегии,  что  авторы  связывают  с  высоким  уровнем

антропогенных нарушений (выпас и сенокошение)  (Huseyinoglu, Yalcin, 2017).

При рассмотрении только злаков в высокогорьях Южных Альп (Италия) также

было  отмечено  преобладание  стресс-толерантной  стратегии,  однако,  оно  не

было абсолютным (среднее  C:S:R  = 26.7:46.1:27.2%)  (Pierce et al., 2007b), что

хорошо  совпадает  с  полученными  нами  средними  для  видов  показателями

(табл. 14) Стресс-толерантная стратегия растений холодных высокогорий также

была  отмечена  для  Французских  Альп  (Boulangeat,  2012). В  то  же  время

усиление  нарушений  приводит  к  усилению  роли  видов  R стратегии  в

альпийских  сообществах  (Pierce  et  al.,  2007a),  что  в  нашем  случае

подтверждается  большей  ролью  R-стратегов  в  сообществе  ГКЛ  (где  высока

роющая  активность  полевок)  по  сравнению  с  АЛП  и  ПЛ,  где  площадь

зоогенных нарушений незначительна. Роль видов рудеральной стратегии велика

и  на  начальных  стадиях  первичных  сукцессий  при  отступлении  ледников  в

Альпах (Caccianiga et al., 2006). Но в нашем случае повышение роли видов этой

стратегии  на  АК  связано  с  коротким  вегетационным  периодом  и

необходимостью  быстрого  сезонного  развития  растений,  которое  характерно
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для R-стратегов. Эта закономерность подтверждается долговременными (более

50  лет!)  экспериментами  с  увеличением  снежного  покрова  в  горах  Новой

Зеландии, которое привело к усилению позиций видов с чертами рудеральной

стратегии – большей удельной поверхности листьев и меньшим содержанием

сухого вещества в листьях (Mark et al., 2015).

Интересно  сравнить  полученные  данные  с  ролью  конкуренции  в

формировании  рассматриваемых сообществ,  изученной экспериментально  по

методике Goldberg (Goldberg, 1994; Onipchenko, Pavlov, 2009). Наибольшая роль

конкуренции отмечена  на  продуктивных  гераниево-копеечниковых лугах,  где

вклад  видов  с  конкурентной  стратегией  максимален  (он  более  чем  вдвое

превышает таковой в других сообществах). С другой стороны, в наименьшей

степени  роль  конкуренции  в  формировании  сообществ  отмечена  для

среднепродуктивных  пестроовсяницевых  лугов.  По  нашим  данным,  в  этом

сообществе максимальна роль стресс-толерантов (средневзвешенный вклад  S-

стратегии – 79,4%. Таким образом, полученные оценки вклада разных стратегий

хорошо согласуются с экспериментальными данными по роли конкуренции –

она максимальна при наибольшем участии С-стратегов и  минимальна –  при

наибольшем участии S-стратегов. 

Нами  впервые  исследовано  функциональное  разнообразие

средневзвешенного вклада отдельных стратегий внутри альпийских сообществ.

Выявлено  большое  разнообразие  вклада  С-стратегии  на  АЛП  и  высокая

стабильность стресс-толерантности (абсолютно доминирующей стратегии) на

ПЛ.  Последнее  хорошо  согласуется  с  отмеченным  для  высокогорий  Новой

Зеландии:  жестким средовым отбором и высокой конвергенцией признаков у

доминирующих растений по сравнению с редкими видами (Richardson et al.,

2012).  На  ПЛ  абсолютный  доминант  Festuca varia характеризуется  стресс-

толерантной  стратегией  и  обеспечивает  высокий  и  постоянный  вклад  этой

стратегии  в  функциональное  разнообразие  сообщества.  На  АК  отмечено

минимальное варьирование вклада С-стратегов, но максимальное варьирование
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и  дивергенция  вклада  S-стратегии.  Это  свидетельствует  о  значительной

горизонтальной  неоднородности  этого  сообщества  по  важнейшему  фактору

стресса  –  длительности залегания  снежного покрова,  которая  была детально

описана  в  работе  (Захаров  и  др.,  2002).  Поэтому  нельзя  считать  общей

закономерностью  снижение  функционального  разнообразия  и  увеличение

выравненности  с  уменьшением  длины  вегетационного  периода,  которое

отмечено  для  ряда  функциональных  признаков  растений  в  Пиренеях  и

Французских Альпах (Komac et al., 2015; Chalmandrier et al., 2017).

В целом мы можем заключить, что в альпийских растительных сообще-

ствах  преобладает  стресс-толерантная  стратегия,  в  наибольшей  степени

выраженная  у  растений  пестроовсяницевых  лугов.  Роль  конкурентной

стратегии возрастает в условиях более продуктивных гераниево-копеечниковых

лугов, а вклад рудеральной стратегии максимален в условиях альпийских ков-

ров при коротком вегетационном периоде.
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Выводы

1.  Средняя  вегетативная  высота  видов  сосудистых  растений  высокогорий

Северо-Западного Кавказа варьирует от 5 мм до 3 м и значимо различается для

видов  разных  высотных  поясов,  функциональных  групп  и  растительных

сообществ, а также линейно зависит от участия вида в фитоценозе по биомассе.

Удельная  листовая поверхность  варьирует от  32,6  см2/г  до  985 см2/г  и  значимо

различается между различными растительными сообществами, функциональными

группами. Линейной связи с участием видов по биомассе не выявлено.

2.  Сравнение  функционального  разнообразия  альпийских  сообществ  по

высоте показало, что малый объем среды в случае альпийских ковров (по высоте

растений)  используется  менее  равномерно,  чем  большой  (пестроовсяницевые

луга). Функциональная дивергенция по высоте выше всего в низкопродуктивных

сообществах  альпийских  ковров,  а  по  удельной  листовой  поверхности  —  на

альпийских  пустошах.  Распределение  удельной  листовой  поверхности

характеризуется  низкими  значениями  выравненности  и  дивергенции.  Среди

альпийских  фитоценозов  пестроовсяннициевые  луга  являются  наиболее

функционально богатыми фитоценозами как по высоте особей, так и по удельной

листовой поверхности.

4.  Для  обоих  признаков  показаны  значимые  отличия  их  распределения

внутри альпийских фитоценозов от «нулевых моделей». Высота особей и удельной

листовой поверхности являются одними из тех признаков, по которым идет отбор

из  регионального  пула  на  данной  территории при  формировании растительных

сообществ.

5.  Большинство  изученных  видов  являются  стресс-толерантами  по

классификации жизненных стратегий Ф. Грайма. Виды этой стратегии являются

доминирующими  в  ряде  сообществ  альпийского  пояса  (альпийские  пустоши,

пестроовсяницевые луга). Второй по выраженности в альпийском поясе является

рудеральная стратегия, ее вклад максимален в условиях альпийских ковров.
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Приложения

Приложение 1. Средние значения высоты особей и удельной листовой

поверхности альпийских сосудистых растений Тебердинского заповедника

Условные обозначения:

Фитоценозы:  ВГЛ – верхняя граница леса, СА – субальпийские луговые

сообщества,  АК –  альпийские ковры,  ГКЛ –  гераниево-копеечниковые луга,

ПЛ –  пестроовсяницевые  луга,  АЛП –  альпийские  лишайниковые  пустоши,

скалы – совокупность скальных группировок субальпийского,  альпийского и

субнивального высотных поясов,  осыпь – сообщества разных типов осыпей в

альпийском и субальпийском поясах,  берега – фитоценозы берегов холодных

водотоков и альпийских озер, болото – субальпийские болота.

Столбцы: H – средняя высота особей вида, мм, N (число измерений) = 25.

StdErr_H – стандартная ошибка среднего для высот, SLA – удельная листовая

поверхность, см2/г, N = 10 (редко 12 или 5), StdErr_SLA – стандартная ошибка

среднего для удельной листовой поверхности

Вид Фитоценоз H StdErr_H SLA StdErr_SLA
Abies nordmanniana ВГЛ 3035 307 68,9 2,1
Acer trautvetteri ВГЛ 3474 103 364,7 2,4
Achillea millefolium СА 258 8 112,5 3,9
Aconitum nasutum СА 497 15 227,2 7,6
Aconitum orientale СА 663 27 259,0 12,7
Aetheopappus caucasicus осыпь 106 6 165,6 5,7
Aetheopappus vvedenskii ПЛ 298 10 206,6 17,2
Agrostis vinealis АК NA NA 171,6 7,3
Agrostis vinealis ГКЛ 223 8 209,4 9,3
Ajuga orientalis ПЛ 43 4 126,7 2,5
Alchemilla caucasica АЛП 39 3 131,1 2,0
Alchemilla caucasica АК NA NA 241,0 6,3
Alchemilla sericea скалы 69 5 171,0 1,8
Alchemilla vulgaris ПЛ 245 11 246,3 8,2
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Вид Фитоценоз H StdErr_H SLA StdErr_SLA
Allium rupestre СА 228 10 NA NA
Allium saxatile скалы 127 21 273,4 10,4
Alnus incana ВГЛ 4062 167 257,2 13,1
Alopecurus dasyanthus АЛП 86 6 204,1 14,4
Alopecurus glacialis скалы 224 11 190,3 4,5
Alopecurus ponticus АК 67 5 244,8 9,0
Alopecurus pratensis ПЛ 435 12 240,4 8,5
Alyssum murale СА 67 6 223,8 10,3
Androsace albana АЛП 19 1 146,5 10,2
Androsace chamaejasme АЛП 22 2 182,8 8,7
Anemone narcissiflora водотоки 383 19 208,8 17,6
Anemone speciosa АЛП 83 6 160,9 2,3
Angelica purpurascens СА 1190 37 275,4 18,5
Angelica tatianae СА 840 29 151,9 11,2
Antennaria dioica АЛП 12 1 148,6 2,5
Anthemis cretica АЛП 40 3 139,6 3,0
Anthemis cretica ПЛ 60 4 139,6 5,6
Anthemis marschalliana АЛП 38 2 151,1 8,0
Anthemis melanoloma СА 287 12 169,5 5,1
Anthoxanthum odoratum ГКЛ 159 9 164,4 2,4
Anthoxanthum odoratum ПЛ 159 5 NA NA
Anthriscus sylvestris СА 696 25 274,6 10,9
Anthriscus velutina скалы 372 20 270,7 9,2
Anthyllis vulneraria АЛП 60 3 225,8 11,0
Aquilegia olympica ПЛ 324 16 387,4 24,5
Arenaria lychnidea АЛП 62 3 142,4 5,5
Arenaria rotundifolia ПЛ 8 1 168,3 6,8
Arnebia pulchra ПЛ 313 11 138,7 3,0
Asperula alpina АЛП 17 1 270,6 6,3
Asplenium septentrionale скалы 43 5 104,8 9,5
Asplenium trichomanes скалы 71 6 178,5 5,7
Aster alpinus АЛП 35 1 162,8 2,6
Astragalus alpinus ГКЛ 166 10 299,8 22,6
Astragalus levieri осыпи 47 2 177,9 5,7
Astrantia maxima СА 132 6 252,8 7,8
Asyneuma campanuloides ВГЛ 477 16 282,8 7,7
Athyrium distentifolium осыпи 319 23 377,1 10,5
Athyrium filix-femina осыпи 702 38 364,2 14,8
Betonica macrantha ГКЛ 349 16 160,7 4,2
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Вид Фитоценоз H StdErr_H SLA StdErr_SLA
Betula litwinowii ВГЛ 2313 190 177,1 5,7
Blysmus rufus болото 182 6 153,5 1,9
Botrychium lunaria ПЛ 204 151 213,7 7,3
Brachypodium pinnatum ВГЛ 494 20 467,1 26,2
Briza marcowiczii АК 102 5 248,4 6,9
Bromopsis riparia СА 249 10 NA NA
Bromus variegatus АЛП 219 7 154,1 4,5
Bupleurum falcatum ГКЛ 124 6 165,1 2,9
Calamagrostis
arundinacea ПЛ 355 15 160,4 9,4
Calamagrostis epigeios осыпи 630 18 191,6 6,7
Calamagrostis
pseudophragmites берега 561 12 254,0 12,0
Caltha palustris берега 324 26 269,0 15,3
Campanula bellidifolia АЛП 32 2 144,6 6,1
Campanula ciliata АЛП 46 2 180,0 5,2
Campanula collina АЛП 43 3 172,6 7,4
Campanula collina ПЛ NA NA 242,4 8,3
Campanula lactiflora СА 869 35 269,2 7,8
Campanula lactiflora ВГЛ 1237 38 NA NA
Campanula rapunculoides ВГЛ 221 15 599,1 18,2
Campanula sarmatica скалы 138 26 294,4 12,3
Campanula tridentata АЛП 29 2 147,1 3,0
Campanula tridentata АК 21 1 220,7 9,6
Cardamine uliginosa берега 161 13 320,6 12,8
Carduus adpressus СА 342 16 240,8 9,4
Carex atrata АК 110 7 145,8 2,0
Carex atrata ПЛ 175 8 180,6 8,5
Carex atrata ГКЛ 388 15 158,1 6,9
Carex canescens болото 211 9 245,6 6,2
Carex caucasica СА NA NA 226,7 3,8
Carex echinata болото 198 60 NA NA
Carex humilis СА 179 7 201,9 5,4
Carex nigra болото 272 8 202,6 5,5
Carex oligantha болото 110 6 193,6 6,3
Carex oreophila АК 104 5 182,0 7,9
Carex pyrenaica АЛП 50 3 179,8 5,6
Carex rostrata берега 1135 325 195,1 2,5
Carex sempervirens АЛП 144 6 153,9 3,8
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Вид Фитоценоз H StdErr_H SLA StdErr_SLA
Carex umbrosa ПЛ 89 4 175,2 5,0
Carex umbrosa АЛП 81 5 NA NA
Carlina vulgaris СА 366 11 161,5 3,8
Carum caucasicum берега 50 3 156,9 11,5
Carum caucasicum АЛП 116 5 123,9 7,3
Carum caucasicum АЛП NA NA 250,3 11,6
Carum meifolium ГКЛ 25 1 177,2 3,6
Catabrosella variegata АЛП 108 6 172,8 6,5
Catabrosella variegata ГКЛ NA NA 211,3 12,3
Catabrosella variegata АК NA NA 248,6 2,3
Centaurea cheiranthifolia ПЛ 226 11 215,8 3,1
Centaurea dealbata скалы 188 9 150,8 4,6
Centaurea phrygia СА 611 15 268,6 6,7
Cephalaria gigantea луг 1012 33 259,6 14,3
Cephalanthera rubra СА 162 8 355,1 9,4
Cerastium arvense СА 100 3 362,8 23,0
Cerastium cerastoides АК 27 2 430,3 6,3
Cerastium davuricum скалы 123 8 416,7 5,2
Cerastium polymorphum скалы 52 4 188,3 6,8
Cerastium purpurascens ПЛ 32 2 186,7 7,1
Chaerophyllum aureum ВГЛ 518 30 440,4 8,6
Chaerophyllum humile осыпи 43 3 NA NA
Chaerophyllum roseum ПЛ 190 11 184,3 5,2
Chamaenerion
angustifolium осыпи 324 24 164,9 2,5
Chamaenerion colchicum СА 320 13 190,9 10,0
Chamaenerion dodonaei СА 33 2 162,7 8,4
Chamaesciadium acaule АЛП 32 3 120,7 2,7
Cicerbita racemosa АЛП 122 7 NA NA
Cicerbita racemosa ПЛ NA NA 359,6 11,3
Cirsium chlorocomos СА 979 31 99,6 3,9
Cirsium obvallatum ГКЛ 381 15 NA NA
Cirsium obvallatum СА 1104 32 263,1 28,2
Cirsium pugnax СА 374 20 134,8 2,7
Cirsium simplex болото 186 13 206,6 5,0
Clinopodium vulgare СА 227 10 206,6 5,0
Coeloglossum viride АЛП 86 4 200,3 4,3
Coronilla cappadocica ПЛ 115 6 349,2 9,5
Corydalis alpestris опыт 64 4 NA NA
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Вид Фитоценоз H StdErr_H SLA StdErr_SLA
Corydalis conorhiza АК 44 2 349,2 9,5
Cotoneaster integerrimus ПЛ 412 27 142,8 3,3
Crepis glabra СА 186 7 391,8 9,5
Crocus reticulatus АЛП 7 2 183,7 6,1
Cruciata laevipes ПЛ 120 4 224,6 6,8
Cryptogramma crispa осыпи 158 46 292,4 15,6
Cystopteris fragilis скалы 80 8 337,4 19,8
Dactylis glomerata СА 659 36 177,6 7,3
Dactylorhiza euxina болото 132 8 334,5 13,2
Daphne glomerata ГКЛ 281 10 133,7 3,0
Daphne mezereum СА 810 56 481,7 11,0
Delphinium caucasicum осыпи 209 21 195,7 10,2
Delphinium
schmalghausenii осыпь 588 15 200,8 36,2
Dentaria bipinnata осыпи 27 2 115,8 2,9
Deschampsia caespitosa АЛП 272 11 134,2 5,5
Deschampsia caespitosa АЛП NA NA 272,9 9,8
Deschampsia flexuosa ПЛ 113 5 127,6 5,0
Deschampsia flexuosa ГКЛ 131 6 132,3 9,8
Dianthus cretaceus ПЛ 121 5 224,1 13,4
Digitalis ciliata ВГЛ 475 20 200,9 5,5
Draba bryoides скалы 65 16 185,1 10,9
Draba hispida АЛП 5 1 436,6 16,3
Draba scabra АЛП 24 2 159,6 10,6
Draba sibirica АЛП 16 1 NA NA
Draba siliquosa скалы 7 1 242,9 6,5
Draba supranivalis скалы 12 1 450,5 6,9
Dracocephalum
ruyschiana СА NA NA 211,1 8,1
Dryopteris carthusiana осыпи 267 30 340,6 23,4
Dryopteris filix-mas осыпи 415 30 166,0 10,8
Eleocharis quinqueflora берега 52 3 82,3 2,0
Empetrum nigrum АЛП 55 4 78,7 2,2
Epilobium algidum СА 22 2 375,1 19,9
Epilobium alpestre СА 571 25 NA NA
Epilobium alpinum ГКЛ 22 2 273,9 6,4
Erigeron alpinus АЛП 45 2 180,8 2,6
Erigeron caucasicus ГКЛ 127 5 NA NA
Erigeron caucasicus ПЛ 97 7 217,2 3,0
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Вид Фитоценоз H StdErr_H SLA StdErr_SLA
Erigeron uniflorus осыпи 24 2 228,3 9,6
Eriophorum polystachyon болото 18 1 NA NA
Eriophorum vaginatum нет 206 9 94,8 1,9
Eritrichium caucasicum АЛП 15 1 119,9 3,6
Eritrichium caucasicum АЛП 26 1 NA NA
Eunomia rotundifolia АЛП 15 1 144,8 2,9
Euphorbia glaberrima СА 580 28 323,1 11,7
Euphrasia ossica АЛП 26 2 259,2 7,8
Fagus orientalis нет 4362 361 342,9 13,1
Festuca altissima ВГЛ 517 26 408,2 9,0
Festuca brunnescens ГКЛ 126 4 127,8 11,4
Festuca brunnescens ПЛ 148 7 125,0 9,5
Festuca djimilensis СА 386 13 NA NA
Festuca ovina ПЛ 109 5 NA NA
Festuca ovina АЛП 93 5 111,2 3,1
Festuca valesiaca скалы 131 5 NA NA
Festuca varia нет NA NA 51,2 1,8
Festuca varia ГКЛ NA NA 104,3 9,3
Festuca varia ПЛ 446 8 82,5 8,1
Fragaria vesca ВГЛ 78 6 411,6 9,4
Fritillaria collina АЛП 72 3 212,5 4,2
Fritillaria collina ПЛ 152 4 NA NA
Gagea fistulosa АК 124 4 181,5 6,9
Galeopsis tetrahit озера 662 18 359,5 34,8
Galium odoratum ВГЛ 174 8 571,4 17,0
Galium rotundifolium ВГЛ 77 4 516,6 9,1
Galium valantioides СА 156 13 310,1 12,8
Galium verum ПЛ 187 7 213,0 10,8
Gentiana aquatica АЛП 12 1 NA NA
Gentiana biebersteinii АЛП 38 4 265,6 9,4
Gentiana pyrenaica ГКЛ 18 2 NA NA
Gentiana pyrenaica АЛП 14 1 160,7 5,2
Gentiana septemfida ГКЛ 185 10 NA NA
Gentiana septemfida АЛП 50 4 262,3 6,4
Gentiana septemfida ПЛ 157 8 243,1 8,6
Gentiana verna АЛП 10 1 128,8 4,2
Geranium gymnocaulon ГКЛ 221 4 171,5 6,3
Geranium platypetalum ВГЛ 262 18 249,6 7,6
Geranium renardii СА 203 9 157,5 1,4
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Geranium sylvaticum ГКЛ 397 15 332,8 12,9
Geum rivale ВГЛ 462 11 195,0 4,1
Gnaphalium supinum АК 7 1 270,0 10,2
Gnaphalium sylvaticum СА 340 15 241,2 9,8
Gymnadenia conopsea АЛП 120 4 218,5 3,8
Gymnocarpium dryopteris осыпи 106 7 614,0 17,7
Gypsophila tenuifolia АЛП 36 2 35,8 2,4
Hedysarum caucasicum ПЛ 247 9 251,6 10,1
Hedysarum caucasicum ГКЛ 62 4 215,8 3,5
Helianthemum
nummularium ПЛ 159 5 147,5 2,9
Helictotrichon versicolor АЛП 160 8 98,8 5,1
Heracleum asperum ГКЛ 502 28 328,0 11,0
Heracleum asperum СА 560 19 275,3 11,3
Heracleum freynianum осыпь 46 2 NA NA
Heracleum leskovii СА 557 20 120,9 3,2
Heracleum sosnovskii СА 1329 51 195,1 8,6
Hesperis voronovii ВГЛ 369 18 268,9 8,4
Hieracium cymosum СА NA NA 185,2 5,5
Hieracium lactucella ПЛ 54 3 280,9 9,3
Hieracium laevigatum ПЛ 183 10 380,1 25,4
Hieracium macrolepis ПЛ 162 8 NA NA
Hieracium murorum ВГЛ 342 24 485,1 14,0
Hieracium prenanthoides ПЛ 454 16 219,5 6,7
Hieracium prenanthoides ГКЛ 467 11 219,5 6,7
Hieracium umbellatum СА 343 13 NA NA
Hieracium umbellatum ПЛ 239 18 231,7 8,4
Huperzia selago АЛП 56 4 136,4 4,4
Hyalopoa pontica АК 102 7 245,6 8,6
Hypericum linarioides ПЛ 178 9 192,5 13,4
Hypericum
nummularioides СА 76 7 188,9 8,7
Hypericum perforatum АЛП 627 25 191,9 4,8
Inula orientalis СА 788 34 286,7 9,6
Inula helenium СА 1063 32 187,2 9,1
Juncus articulatus болото 146 4 142,5 9,7
Juncus articulatus СА 225 9 NA NA
Juniperus communis АЛП 205 15 86,2 2,4
Juniperus communis ПЛ 207 15 NA NA
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Juniperus sabina СА 469 77 NA NA
Jurinella moschus осыпи 46 2 NA NA
Kemulariella caucasica ГКЛ 451 12 262,0 8,0
Kobresia schoenoides осыпи 170 8 113,2 4,9
Koeleria eriostachya СА 256 12 121,8 3,1
Lamium album СА 246 17 256,5 9,4
Lamium tomentosum осыпи 71 8 82,8 5,6
Lapsana communis ВГЛ 518 24 658,7 24,9
Lathyrus cyaneus ПЛ 323 11 277,5 23,1
Lathyrus pratensis СА 202 17 253,6 12,5
Leontodon hispidus ГКЛ 55 5 275,2 10,6
Leontodon hispidus ПЛ 118 7 276,0 9,8
Ligularia sibirica СА 228 7 231,2 9,5
Ligusticum alatum СА 740 25 234,4 6,8
Ligusticum alatum СА 807 31 NA NA
Lilium monadelphum СА NA NA 267,1 6,4
Lilium monadelphum СА 558 29 325,4 17,1
Linum hypericifolium скалы 258 17 267,1 10,6
Lloydia serotina скалы 139 10 147,4 2,2
Lotus corniculatus ПЛ 111 7 190,4 2,7
Luzula multiflora ГКЛ 89 4 265,0 19,9
Luzula spicata АЛП 75 3 148,7 4,5
Matricaria caucasica ГКЛ 62 4 272,5 9,8
Melica ciliata скалы 310 16 NA NA
Milium effusum АЛП NA NA 297,0 13,6
Milium effusum ВГЛ 637 18 339,8 22,4
Minuartia aizoides АЛП NA NA 157,7 2,6
Minuartia aizoides АК 10 1 184,8 8,7
Minuartia aizoides ГКЛ 13 1 194,8 7,1
Minuartia circassica АЛП 17 1 138,3 6,3
Minuartia circassica АЛП NA NA 119,0 8,1
Minuartia circassica АЛП 39 4 157,6 9,3
Minuartia imbricata АЛП 22 3 NA NA
Minuartia imbricata осыпи 15 1 258,9 35,2
Minuartia recurva ПЛ 27 2 119,8 2,5
Murbeckiella huetii осыпи 14 2 304,5 3,4
Muscari muscarimi ПЛ 91 3 NA NA
Mycelis muralis ВГЛ 196 17 901,1 27,2
Myosotis alpestris ПЛ 60 4 172,4 8,4
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Myosotis amoena нет 71 5 472,4 13,5
Myricaria germanica галечник 1997 144 278,0 18,1
Nardus stricta АЛП NA NA 84,0 2,5
Nardus stricta АЛП 142 23 93,3 6,8
Nardus stricta АК NA NA 129,0 9,3
Nardus stricta ГКЛ 163 6 117,7 8,2
Nardus stricta ПЛ 177 8 105,9 12,3
Origanum vulgare СА 293 16 226,1 6,1
Oxalis acetosella ВГЛ 53 4 682,6 12,9
Oxyria digyna скалы 70 7 395,6 8,9
Oxytropis kubanensis АЛП 119 7 143,3 3,4
Paederota pontica скалы 95 6 410,0 31,2
Parnassia palustris болото 54 3 438,1 17,8
Pedicularis atropurpurea СА 749 27 252,8 5,4
Pedicularis caucasica АЛП 40 2 129,1 4,0
Pedicularis comosa АЛП 38 3 154,1 6,6
Pedicularis condensata ГКЛ 175 10 189,3 10,3
Pedicularis crassirostris АК 10 1 238,7 7,4
Pedicularis nordmanniana АК 29 2 234,2 10,8
Pedicularis panjutinii АЛП 251 15 176,2 4,5
Pedicularis subrostrata осыпи 41 2 NA NA
Petasites albus ВГЛ 819 40 331,7 22,0
Petasites hybridus СА 1266 27 165,9 9,0
Phleum alpinum АК NA NA 170,4 4,9
Phleum alpinum ГКЛ 184 10 217,9 3,9
Phleum phleoides СА 204 11 265,6 5,3
Picea orientalis ВГЛ 2990 316 35,6 6,0
Pimpinella rhodantha СА 427 16 324,0 18,1
Pinguicula vulgaris болото 14 1 417,7 9,8
Pinus sylvestris ВГЛ 2482 229 33,0 1,8
Plantago atrata АЛП 161 6 114,1 2,4
Plantago major СА 61 5 261,6 10,0
Poa alpina ПЛ 49 6 207,5 8,0
Poa annua СА 89 4 392,9 10,8
Poa longifolia ГКЛ 624 14 114,7 4,5
Poa nemoralis ПЛ 364 15 216,8 18,8
Poa pratensis СА 115 5 245,6 26,2
Polygala alpicola ПЛ 12 1 240,4 4,5
Polygonatum verticillatum СА 655 70 490,9 14,0

184



Вид Фитоценоз H StdErr_H SLA StdErr_SLA
Polygonum alpinum ПЛ 299 20 232,8 26,0
Polygonum alpinum СА NA NA 381,2 16,3
Polygonum alpinum АЛП NA NA 400,6 13,2
Polygonum aviculare СА 75 8 471,3 42,7
Polygonum bistorta ПЛ NA NA 192,3 18,3
Polygonum bistorta АЛП 141 6 166,2 6,4
Polygonum viviparum берега 53 3 128,8 12,8
Polygonum viviparum АЛП 93 4 NA NA
Polypodium vulgare скалы 122 14 267,0 7,8
Polystichum lonchitis осыпи 92 10 109,9 4,0
Populus tremula ВГЛ 1783 98 142,5 3,9
Potentilla brachypetala АЛП 177 11 164,5 3,8
Potentilla crantzii АЛП 109 4 218,2 5,8
Potentilla divina АЛП 33 2 111,7 1,2
Potentilla erecta болото 94 4 246,5 7,8
Potentilla gelida АЛП 41 3 163,2 7,2
Potentilla nivea АЛП 57 3 147,7 1,6
Potentilla verna АК 44 3 202,7 6,3
Primula algida АЛП 18 1 215,7 6,8
Primula amoena скалы 76 5 212,7 8,0
Primula auriculata болото 103 7 277,9 9,3
Primula bayernii скалы 138 11 261,6 5,1
Primula ruprechtii АЛП 83 7 153,4 3,5
Primula veris ВГЛ 158 8 259,1 5,8
Pulmonaria mollis ВГЛ 205 9 403,0 9,6
Pulsatilla albana осыпи 45 3 NA NA
Pulsatilla albana АЛП NA NA 126,0 2,9
Pulsatilla aurea ГКЛ 318 9 163,5 3,7
Pyrethrum coccineum СА 221 11 167,6 7,2
Pyrola rotundifolia ВГЛ 58 4 212,2 3,1
Pyrola minor ВГЛ NA NA 156,7 2,8
Ranunculus brachylobus АК 11 1 243,6 8,3
Ranunculus caucasicus ГКЛ 203 8 253,6 5,7
Ranunculus oreophilus ПЛ NA NA 184,1 7,3
Ranunculus oreophilus АЛП 59 4 162,1 4,9
Ranunculus subtilis АК 13 1 NA NA
Rhinanthus minor ПЛ 161 10 NA NA
Rhinanthus minor АЛП NA NA 250,5 6,7
Rhododendron АЛП 310 21 77,1 5,1
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caucasicum
Rhododendron
caucasicum ВГЛ 492 30 83,8 2,7
Rhododendron luteum ВГЛ 774 56 190,8 1,9
Rhynchocorys elephas СА 157 16 NA NA
Ribes biebersteinii ВГЛ 1326 92 120,5 5,4
Rosa canina осыпи 369 36 150,7 3,0
Rosa pulverulenta СА 319 16 106,3 1,7
Rubus idaeus осыпи 278 33 633,2 34,0
Rubus saxatilis ВГЛ 242 8 257,0 3,7
Rumex acetosella СА 209 6 197,3 12,4
Rumex alpestris ГКЛ 213 7 263,7 9,5
Rumex alpinus СА 660 42 77,4 1,8
Sagina saginoides скалы 15 1 401,4 28,8
Salix caprea ВГЛ 1619 140 139,7 5,6
Salix hastata берега 820 52 156,6 5,3
Salix kazbekensis АЛП 125 8 145,3 4,0
Salix purpurea берега 2536 122 154,2 3,4
Saxifraga exarata АЛП 13 1 NA NA

Saxifraga exarata
влажные

осыпи 11 1 241,9 8,0
Saxifraga flagellaris АЛП 19 2 40,6 3,0
Saxifraga juniperifolia скалы 14 2 94,3 3,8
Saxifraga juniperifolia скалы 16 2 NA NA
Saxifraga paniculata скалы 26 2 104,1 24,1
Saxifraga rotundifolia ВГЛ 86 8 384,5 7,9
Saxifraga sibirica АЛП 9 1 423,0 30,5
Saxifraga sibirica осыпь NA NA 986,5 16,3
Scabiosa caucasica АЛП 120 8 122,0 1,8
Scabiosa caucasica АЛП 124 8 NA NA
Scabiosa ochroleuca СА 273 13 228,8 11,5
Scorzonera cana ГКЛ 107 7 207,5 26,2
Scorzonera cana АЛП 84 4 154,9 12,3
Scorzonera cana ПЛ 138 7 192,2 8,2
Scrophularia variegata осыпи 91 9 167,9 9,4
Sedum album СА 36 3 39,9 1,9
Sedum spurium СА 50 9 179,6 6,1
Sedum telephium скалы 19 2 163,0 14,3
Sedum tenellum ГКЛ 47 4 122,2 15,9
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Sempervivum caucasicum АЛП NA NA 105,9 8,2
Sempervivum caucasicum ПЛ 39 3 91,4 8,1
Sempervivum pumilum АЛП 10 1 175,9 14,4
Senecio aurantiacus АЛП NA NA 266,1 44,1
Senecio aurantiacus ПЛ 153 9 266,1 7,1
Senecio caucasicus АЛП NA NA 419,4 35,1
Senecio caucasicus ГКЛ 111 4 230,1 12,3
Senecio karjaginii осыпи 79 5 220,9 5,5
Senecio kolenatianus ГКЛ 84 9 NA NA
Senecio kolenatianus ПЛ NA NA 211,3 6,7
Senecio macrophyllus СА 1093 28 NA NA
Senecio nemorensis ВГЛ 951 38 298,9 9,9
Senecio platyphylloides СА 986 3 257,4 7,6
Senecio renifolius ВГЛ 110 7 806,5 27,3
Senecio taraxacifolius осыпи 201 10 281,6 15,4
Senecio taraxacifolius нет NA NA 221,9 15,0
Seseli alpinum скалы 98 5 205,5 7,3
Seseli alpinum АЛП NA NA 195,9 9,3
Seseli alpinum ПЛ 95 5 195,9 14,1
Seseli libanotis СА 328 15 162,8 5,3
Seseli petraeum СА 156 23 101,3 1,9
Sibbaldia procumbens нет NA NA 232,7 8,1
Sibbaldia procumbens АК 29 2 212,0 5,2
Sibbaldia procumbens ГКЛ 61 3 190,9 4,3
Silene kubanensis скалы 59 4 156,8 3,7
Silene lychnidea ПЛ 57 3 183,6 10,5
Silene lychnidea АЛП NA NA 181,7 3,2
Silene multifida СА 963 28 397,1 24,5
Silene saxatilis АЛП 73 5 NA NA
Silene saxatilis ПЛ 59 4 212,9 5,1
Silene vulgaris СА NA NA 306,7 7,9
Silene vulgaris ГКЛ 337 15 NA NA
Solidago virgaurea ГКЛ 212 10 343,2 23,1
Sorbus aucuparia ВГЛ 1800 136 189,1 9,6
Stachys germanica СА 384 15 276,1 11,1
Stachys recta СА 220 13 276,1 11,1
Stellaria media берега 170 12 643,5 15,6
Stellaria nemorum ВГЛ 431 28 523,3 8,3
Swertia iberica болото 288 13 246,3 5,9
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Symphytum asperum СА 705 22 372,7 26,0
Taraxacum confusum ПЛ 116 7 237,4 3,7
Taraxacum confusum ГКЛ 144 7 NA NA
Taraxacum
porphyranthum АЛП 36 2 342,7 20,0
Taraxacum stevenii АК 30 2 288,0 7,7
Telekia speciosa СА 1158 31 327,6 9,3
Thalictrum alpinum АЛП 20 2 170,7 19,9
Thalictrum foetidum скалы 192 14 242,5 9,2
Thesium alpinum ВГЛ 122 9 174,8 4,0
Thesium arvense СА 122 6 123,9 5,2
Thymus nummularius осыпи 29 2 171,1 1,7
Tragopogon reticulatus АЛП 193 10 196,2 3,3
Traunsteinera globosa АЛП 141 7 245,9 4,5
Trifolium alpestre СА 321 9 154,6 2,8
Trifolium ambiguum ПЛ 124 6 NA NA
Trifolium ambiguum ПЛ 122 6 253,9 4,9
Trifolium canescens болото NA NA 278,6 18,5
Trifolium medium СА 269 13 287,9 5,3
Trifolium polyphyllum АЛП 76 6 191,7 6,1
Trifolium pratense СА 267 14 211,9 3,9
Trifolium repens СА 77 11 262,9 9,6
Trifolium spadiceum болото 72 3 489,9 15,1
Trifolium trichocephalum ГКЛ 186 12 232,7 3,3
Trisetum flavescens СА 150 5 220,2 11,5
Trisetum flavescens осыпи NA NA 251,7 3,2
Trisetum flavescens ПЛ 301 9 188,6 8,2
Trollius ranunculinus СА 408 84 178,3 5,6
Urtica dioica СА 881 13 331,6 16,9
Vaccinium arctostaphylos ВГЛ 1029 70 306,5 24,5
Vaccinium myrtillus скалы 139 11 249,3 18,3
Vaccinium vitis-idaea АЛП 25 2 103,8 3,3
Valeriana alliariifolia ВГЛ 347 17 577,4 28,1
Valeriana alpestris ПЛ 81 7 228,2 11,8
Valeriana alpestris АЛП NA NA 419,4 21,9
Valeriana officinalis берега 696 35 238,9 9,8
Veratrum album СА 704 31 346,4 6,1
Veronica chamaedrys СА 127 6 171,3 3,2
Veronica filiformis СА 30 2 985,7 23,2
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Veronica gentianoides ПЛ 58 4 129,3 3,4
Veronica gentianoides АЛП 26 1 190,3 5,2
Veronica gentianoides ГКЛ 70 13 170,8 2,1
Veronica minuta АК 8 1 146,3 1,9
Veronica peduncularis ВГЛ 98 7 195,1 9,7
Vicia tenuifolia СА 417 22 276,2 11,1
Viola altaica берега 52 3 154,3 4,6
Viola biflora скалы 61 5 396,5 15,2
Viola canina ВГЛ 75 3 530,1 27,5
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Приложение 2. Биомасса растений в четырех альпийских сообществах и

вклад CSR стратегий (%), оцененный по методике Pierce et al. (2017)

M – средняя, StE – ошибка среднего, г/м2, знаком + отмечены величины

менее  0,1  г/м2);  АЛП –  альпийские  лишайниковые  пустоши,  ПЛ –

пестроовсяницевые  луга,  ГКЛ –  гераниево-копеечниковые  луга,  АК –

альпийские ковры.

Вид
АЛП ПЛ ГКЛ АК C S R
M StE M StE M StE M StE % % %

Agrostis vinealis - - 0,2 0,09 4,1 0,59 1,8 0,35 16 58 27

Alchemilla caucasica 3,4 0,84 - - - - - - 17 69 14

Anemone speciosa 10,2 0,93 - - - - - - 43 29 28

Antennaria dioica 7,6 1,02 1,8 0,97 - - - - 8 57 35

Anthemis cretica - - 1,3 0,54 1,3 0,63 - - 30 7 63

Anthemis marschalliana - - - - 0,2 0,23 - - 23 57 20

Anthoxanthum odoratum - - 5,6 1,03 14,9 1,89 0,5 0,24 14 65 21

Arenaria lychnidea 2,6 1,05 - - - - - - 4 73 23

Aster alpinus 1,1 0,33 - - - - - - 10 61 29

Campanula collina 0,8 0,23 0,8 0,17 0,0 0,02 - - 33 33 34

Campanula tridentata 9,4 1,04 1,5 0,56 0,7 0,38 + - 12 60 27

Carex atrata - - 3,5 1,33 5,8 0,98 1,0 0,49 19 65 16

Carex oreophila - - - - - - 2,4 0,58 8 64 28

Carex pyrenaica - - - - - - 0,4 0,12 4 66 30

Carex sempervirens 0,4 0,27 - - - - - - 12 73 15

Carex umbrosa 18,6 1,77 2,8 0,77 - - - - 11 67 22

Carum caucasicum 6,1 0,65 0,1 0,06 - - + - 30 54 16

Carum meifolium - - + - 3,5 0,48 1,9 0,71 23 39 37

Catabrosella variegata - - - - 1,0 0,50 5,8 0,52 14 59 28

Cerastium purpurascens - - 0,2 0,11 0,2 0,16 - - 19 11 70

Chaerophyllum roseum - - 0,3 0,14 - - - - 30 45 25

Corydalis conorhiza - - - - - - 0,3 0,11 38 16 46

Deschampsia flexuosa - - 12,7 2,59 7,2 1,59 + - 4 83 13

Erigeron alpinus 0,2 0,05 - - - - - - 17 44 39

Erigeron caucasicus - - 0,2 0,14 0,4 0,33 - - 30 18 53

Eritrichium caucasicum 0,5 0,12 - - - - - - 6 79 16

Euphrasia ossica 0,4 0,11 + - 0,1 0,03 - - 2 24 74

Festuca brunnescens - - 3,0 1,13 14,1 2,49 0,5 0,30 6 87 7

Festuca ovina 22,9 1,33 2,5 0,68 0,8 0,36 1,6 0,48 3 92 5

Festuca varia - - 160,0 16,85 2,6 2,29 - - 14 87 0

Fritillaria collina 0,1 0,05 + - - - - - 30 0 70

Gagea fistulosa - - - - + - + - 4 85 11

Galium verum - - 0,4 0,23 - - - - 0 55 45
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Вид
АЛП ПЛ ГКЛ АК C S R
M StE M StE M StE M StE % % %

Gentiana biebersteinii 0,1 0,03 - - - - - - 14 14 72

Gentiana pyrenaica 2,8 0,48 1,7 0,48 0,7 0,31 0,1 0,06 1 58 41

Gentiana septemfida 0,4 0,16 1,0 0,95 - - - - 18 4 78

Gentiana verna 0,1 0,04 - - - - - - 11 68 21

Geranium gymnocaulon - - 0,3 0,23 125,2 13,39 + - 35 41 24

Gnaphalium supinum - - + - + - 10,1 1,72 2 19 79

Hedysarum caucasicum - - + - 47,8 6,76 - - 44 26 31

Helictotrichon versicolor 5,6 0,57 - - - - - - 13 87 0

Hieracium lactucella - - 0,1 0,10 0,8 0,74 - - 26 0 74

Hyalopoa pontica - - - - - - 0,8 0,19 13 39 48

Leontodon hispidus - - 5,1 2,27 4,7 1,07 - - 36 0 65

Luzula multiflora - - 0,1 0,09 0,4 0,17 + - 12 42 46

Luzula spicata 1,0 0,19 - - - - - - 11 65 24

Lloydia serotina 0,2 0,12 - - - - - - 35 0 65

Matricaria caucasica - - 0,1 0,06 7,7 1,26 - - 21 0 79

Minuartia aizoides - - 0,6 0,26 2,5 0,77 20,8 1,88 0 100 0

Minuartia circassica 1,0 0,47 0,3 0,10 - - - - 0 77 23

Minuartia recurva - - 0,4 0,19 0,3 0,13 - - 0 91 10

Myosotis alpestris - - 0,2 0,15 - - - - 22 22 56

Nardus stricta - - 60,8 7,37 33,3 4,58 16,3 2,54 5 95 0

Oxytropis kubanensis 2,2 0,91 - - - - - - 26 55 20

Pedicularis caucasica 0,5 0,20 - - - - - - 14 64 22

Pedicularis condensata - - - - 0,2 0,20 - - 37 38 25

Pedicularis comosa 0,4 0,17 + - - - - - 28 49 23
Pedicularis

nordmanniana - - - - - - 2,8 0,53 20 20 59

Phleum alpinum - - - - 17,8 2,65 2,5 0,92 15 62 22

Plantago atrata 1,4 0,54 0,4 0,26 - - - - 45 43 12

Polygonum bistorta 0,2 0,07 - - - - - - 57 16 27

Potentilla gelida 2,4 0,83 0,3 0,33 - - - - 14 63 23

Potentilla verna - - - - 0,1 0,05 1,4 0,73 25 36 39

Primula algida 0,3 0,09 - - - - - - 22 18 60

Ranunculus oreophilus 1,2 0,24 0,2 0,08 0,1 0,08 - - 30 30 40

Rumex alpestris - - 0,1 0,05 0,6 0,39 - - 52 0 48

Scorzonera cana + - 5,6 0,98 3,9 0,66 - - 23 31 45

Seseli alpinum - - 0,3 0,17 - - - - 27 45 27

Sibbaldia procumbens - - 0,2 0,11 4,2 1,18 65,3 4,37 12 56 32

Taraxacum confusum - - 4,3 1,48 - - - - 51 0 49

Taraxacum stevenii 1,1 0,22 - - + - 17,2 1,48 27 0 74

Trifolium polyphyllum 7,9 1,49 - - - - - - 18 50 32

Vaccinium vitis-idaea 31,9 5,98 - - - - - - 3 96 2

Veronica gentianoides 0,7 0,14 1,6 0,50 1,6 0,37 - - 48 25 28

Viola altaica - - 1,9 0,29 + - - - 14 48 38
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