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Мы сопоставили участие доминантов, биомассу и число сопутствующих видов в сериях проб био-
массы, отобранных на 69 участках наземных растительных сообществ Западного Кавказа и Пред-
кавказья (высокогорные и нижнегорные луга и степи, сообщества пустырей, старых залежей
и т.д.), а также на семи участках макрофитобентоса верхней сублиторали Черного и Азовского мо-
рей. Результаты показали, что рост участия доминирующих видов ведет к существенному сниже-
нию видового богатства на небольших участках наземных сообществ, но не оказывает на него зна-
чимого влияния в морских. При этом как в наземных, так и в морских сообществах сходная био-
масса сопутствующих видов, отобранная на участках с разным участием доминантов, включает
преимущественно сходное число таких видов. Этот результат можно рассматривать в качестве ар-
гумента в пользу правомерности энергетической гипотезы Райта. Он также свидетельствует, что
связь между биомассой и числом сопутствующих видов является основным механизмом воздей-
ствия доминантов на видовое богатство растительных сообществ. Это может означать, что их воз-
действие на сопутствующие виды носит преимущественно неизбирательный характер. Соответ-
ственно, размер видового пула участков сообществ с высоким и низким участием доминантов дол-
жен быть примерно одинаковым.

DOI: 10.31857/S0044459622040030

Согласно энергетической (species-energy) ги-
потезе (Wright, 1983) и объясняющей ее гипотезе
“большего числа индивидуумов” (larger number of
individuals) (Srivastava, Lawton, 1998), количество
доступной энергии (продуктивность среды оби-
тания) может ограничивать число сосуществую-
щих видов путем сокращения плотности их осо-
бей: меньше доступных ресурсов, ниже продук-
ция и биомасса сообществ, ниже плотность
особей, ниже вероятность, что эти особи будут
относиться ко многим видам. Это означает, что
менее продуктивные сообщества должны вклю-
чать меньшее число видов, чем более продуктив-
ные, а в сообществах со сходной продукцией
(биомассой, числом особей) видовое богатство
должно быть примерно одинаковым (Wright,
1983; Currie, Paquin, 1987; Currie, 1991; Latham,

Ricklefs, 1993; Bhattarai et al., 2004; Hurlbert, Ste-
gen, 2014).

Результаты полевых исследований преимуще-
ственно подтверждают первое из этих предсказа-
ний, по крайней мере на части градиента продук-
ции от низкой до средней (Grime, 1973; Tilman,
1988; Moore, Keddy, 1989; Waide et al., 1999; Corn-
well, Grubb, 2003; Bhattarai et al., 2004; Adler et al.,
2011; Fraser et al., 2015; Twist et al., 2020). Однако
они оказались неопределенными в отношении
второго предсказания, поскольку видовое богат-
ство сообществ разных типов, но с одинаковой
продукцией (биомассой), часто существенно раз-
личается (Garsía et al., 1993; Bhattarai et al., 2004;
Adler et al., 2011; Šímová et al., 2013; Fraser et al.,
2015; Akatov et al., 2022). Разная скорость видооб-
разования, так же как разные эволюционный воз-
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раст сообществ и частота их нарушений в истори-
ческом прошлом, обычно рассматриваются в ка-
честве причины этого явления (Garsía et al., 1993;
Latham, Ricklefs, 1993; Ricklefs et al., 1999; Kaspari
et al., 2003; Longino, Colwell, 2011; Акатов, Чефра-
нов, 2014; Akatov et al., 2022).

Из гипотезы Райта (Wright, 1983) также следует,
что чем выше участие доминантов в растительных
сообществах (степень доминирования), тем
меньше ресурсов остается другим (сопутствую-
щим) видам, тем ниже суммарная биомасса и
число таких видов. Данный механизм предпола-
гает, что рост участия доминантов ведет к неизби-
рательному (случайному) вытеснению из участ-
ков других (сопутствующих) видов. Результатом
такого воздействия может стать существенное
снижение их встречаемости, однако любой из
этих видов будет иметь ненулевую вероятность
быть обнаруженным на любом участке сообще-
ства с любым участием доминанта. Это означает,
что размер видового пула этих участков будет
примерно одинаковым. В этом случае определен-
ная биомасса сопутствующих видов растений,
отобранная на участках сообщества с высоким
участием доминанта, должна включать примерно
такое же число видов, как и сходная по запасу
биомасса, отобранная на участках с низкой степе-
нью его доминирования.

Однако доминанты могут влиять на сопутству-
ющие виды и другими способами, например, путем
трансформации экотопа (накопление ветоши,
изменение светового и гидрологического режи-
мов, физико-химических свойств почвы и т.д.)
или аллелопатии (Работнов, 1983; Levine et al.,
2003; Callaway, Ridenour, 2004; Lanta et al., 2013;
Bartha et al., 2014; Blackburn et al., 2019). Доминан-
ты, способные существенно изменять условия
произрастания для других видов, называются
эдификаторами (Работнов, 1983), в инвазивной
экологии – “видами-трансформерами” (Richard-
son et al., 2000; Виноградова и др., 2009). Их сре-
дообразующая деятельность может препятство-
вать произрастанию в сообществах одних видов,
но не оказывать существенного влияния на дру-
гие (избирательный характер воздействия). Соот-
ветственно, рост участия таких доминантов в фито-
ценозах будет сопровождаться последовательным
исключением из их состава сначала наименее, а
затем все более устойчивых видов растений (упо-
рядоченное вымирание; Solan et al., 2004; Gross,
Cardinale, 2005). Это означает, что размер видово-
го пула участков сообществ с разной степенью до-
минирования будет разным. В этом случае опреде-
ленная биомасса сопутствующих видов растений,
отобранная на участках сообщества с высоким
участием доминанта, должна включать меньшее
число таких видов, чем сходная по запасу биомас-
са, отобранная на участках с низкой степенью его
доминирования.

Таким образом, если воздействие доминантов
на видовое богатство растительных сообществ
можно объяснить связью между биомассой и чис-
лом сопутствующих видов (т.е. на основе энерге-
тической гипотезы), то его последствия будут
проявляться только на относительно небольших
участках растительного покрова. В противном
случае (если присутствуют другие механизмы
воздействия) – в более крупном пространствен-
ном масштабе. Но насколько широко эти меха-
низмы распространены в природе? Сделано пред-
положение, что среди чужеродных видов расте-
ний только около 10% могут быть отнесены к
“трансформерам” (Rejmánek et al., 2013). Однако
их способность избирательно воздействовать на
другие виды растений требует проверки. Инфор-
мация о том, какая часть аборигенных доминан-
тов обладает такими возможностями в том или
ином регионе, нам не известна.

Ранее мы тестировали правомерность гипоте-
зы Райта (Wright, 1983), а также характер (избира-
тельный, неизбирательный) воздействия доми-
нантов на сопутствующие виды на примере 15
участков растительных сообществ разных типов
(Акатов и др., 2021). Правомерность энергетиче-
ской гипотезы проверяли путем сравнения числа
видов в группах проб надземной биомассы с раз-
ным участием доминанта, но со сходной суммар-
ной биомассой сопутствующих видов (благодаря
разному числу проб в группах). Характер воздей-
ствия доминантов на сопутствующие виды (изби-
рательный или неизбирательный) оценивали пу-
тем сравнения структуры распределения видов на
градиенте степени доминирования в сериях проб
биомассы и в соответствующих им сериях мо-
дельных ценозов со случайным распределением
видов. Правомерность энергетической гипотезы
и признаки неизбирательного (случайного) вы-
теснения доминантами сопутствующих видов
были выявлены на 11 из 15 участков, обратная си-
туация – на трех. Несогласованный результат был
получен на одном участке. В данной статье мы
оценили правомерность гипотезы Райта (Wright,
1983) на примере 69 участков наземных сооб-
ществ (Западный Кавказ, Предкавказье) и семи
участков макрофитобентоса Черного и Азовского
морей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Методы сбора фактического материала

Район исследования включает предгорье и
горные массивы Западного Кавказа в бассейнах
рек Белая, Малая и Большая Лаба, Шахе, Хоста и
Абин (Краснодарский край, Республика Адыгея,
200–2500 м над ур. м.), Ставропольскую возвышен-
ность (Ставропольский край, 585 м над ур. м.), за-
падную часть Кубано-Приазовской низменности
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(Краснодарский край), прибрежные участки
шельфа Черного моря и мелководные участки Та-
манского залива Азовского моря (Краснодарский
край, глубины от 0.1 до 2 м).

Объектом изучения явились однородные по
условиям среды участки растительных сообществ
с хорошо выраженным доминированием опреде-
ленного вида, расположенные на наземных не-
лесных природных (NAT) и антропогенных (с до-
минированием аборигенных видов – DISTa, чу-
жеродных – DISTex) местообитаниях, а также в
верхней сублиторали Черного и Азовского морей
(BENT). В том числе: сообщества альпийского и
субальпийского поясов с доминированием Alche-
milla retinervis (1 участок), A. persica (1), Calama-
grostis arundinacea (5), Chamaenerion angustifolium (1),
Kobresia macrolepis (1), Geranium gymnocaulon (1),
Inula orientalis subsp. grandiflora (1); нижнегорные
луговые и степные сообщества с доминировани-
ем Agropyron cristatum subsp. sclerophyllum (1), Botri-
ochloa ischaemum (2), Brachypodium pinnatum (1),
Calamagrostis epigeios (2), Geranium sanguineum (1);
травяной ярус лесов с доминированием абори-
генных видов – Allium ursinum (1), Equisetum tel-
mateia (1), Matteuccia struthiopteris (1), Oplismenus
undulatifolium (1); чужеродного – Duchesnea indica (1);
сообщества залежей, пустырей, местообитаний с
отсутствием почвенного покрова, обезлесенных
участков с доминированием аборигенных видов –
Botriochloa ischaemum (3), Calamagrostis epigeios (3),
Cynanchum acutum (1), Echinochloa crus-galli (1),
Echium vulgare (1), Glycyrrhiza glabra (1), Medicago
falcata (5), Melilotus officinalis (1), Trifolium arvense (1),
Trifolium pratense (1), Rubus caesius (5), Setaria viridis (1),
Sisymbrium loeselii (1); чужеродных – Ambrosia arte-
misiifolia (5), Asclepias syriaca (2), Bidens frondosa (1),
Helianthus tuberosus (1), Impatiens glandulifera (1),
Parthenocissus quinquefolia (2), Paspalium thunbergii (1),
Silfium perfoliatum (1), Solidago сanadensis (6), Xan-
thium albinum (1); макрофитобентос горизонта
фотофильной растительности сублиторали Чер-
ного моря с доминированием Ericaria bosphorica и
Gongolaria barbata (Cystoseira sensu lato) (3) и Азов-
ского моря с доминированием Zostera noltei и
Z. marina (4). Как видно, воздействие нескольких
доминантов на видовое богатство сообществ было
изучено на нескольких участках: Solidago сanadensis –
на шести; Calamagrostis arundinacea, C. epigeios, Botri-
ochloa ischaemum, Rubus caesius, Medicago falcata и
Ambrosia artemisiifolia – на пяти; Zostera noltei и
Z. marina – на четырех; Ericaria bosphorica и Gongo-
laria barbata – на трех; Asclepias syriaca и Partheno-
cissus quinquefolia – на двух. Это позволило нам
оценить воздействие определенных доминантов
на растительные сообщества разных местообита-
ний.

В пределах каждого из участков сообществ было
заложено по 25–30 площадок размером 0.5 × 0.5 м.
Часть площадок была заложена регулярным спо-

собом в виде одной или двух трансект, включающих
по 10 площадок; другие – сериями по 5–10 штук на
участок. Во втором случае выбирали варианты со-
обществ с высоким и низким проективным по-
крытием доминирующих видов, которое оцени-
вали визуально. С каждой площадки была ото-
брана проба надземной биомассы. Для каждой из
них были определены: 1) сырая биомасса в целом
(W), биомасса доминирующего вида (Wd) и сопут-
ствующих видов (Ws); 2) число сопутствующих
видов (Ss); 3) степень доминирования (D = Wd/W).
Кроме того, для каждой серии проб определяли
общее число сопутствующих видов ( ). Для проб
макрофитобентоса показатель Wd отражал сов-
местную биомассу Ericaria bosphorica и Gongolaria
barbata, так же как Zostera noltei и Z. marina. Кроме
того, поскольку цистозиры (Cystoseira sensu lato) и
зостеры могут оказывать как отрицательное (кон-
куренция), так и положительное (как субстрат)
воздействие на другие виды, соотношение между
биомассой и числом сопутствующих видов ана-
лизировали только для макроводорослей эпили-
тов (т.е. без учета эпифитов). Общее число изу-
ченных участков сообществ составило 76, ото-
бранных и обработанных проб – 2165. Среди них
69 участков наземных и 7 морских сообществ.

Номенклатура сосудистых растений дана по
А.С. Зернову (2006), макроводорослей – основана
на глобальной таксономической базе данных и но-
менклатуре водорослей AlgaeBase (https://www.al-
gaebase.org/).

Методы анализа фактического материала

Для каждого участка сообщества сформирова-
ли группы из пяти проб с наименьшим участием
доминанта (LD) и для каждой из этих групп опре-
делили суммарную биомассу сопутствующих ви-
дов. Сформировали группы проб с наиболее вы-
соким участием этого вида (HD), в которых сум-
марная надземная биомасса сопутствующих видов
примерно соответствовала значениям этой харак-
теристики в группах проб с низким его участием.
Сопоставили среднее (Ss) и общее (Ns) число со-
путствующих видов в группах проб с LD и HD.

Мы предположили, что в случае, если энергети-
ческая гипотеза является основным механизмом
воздействия доминантов на видовое богатство рас-
тительных сообществ, следует ожидать: 1) число
сопутствующих видов (Ns), выявленных в группах
проб с LD, будет статистически незначимо отли-
чаться от числа таких видов, выявленных в груп-
пах проб с HD; 2) число участков сообществ с бо-
лее высокими и более низкими значениями Ns в
группах проб с LD, чем в группах проб с HD,
должно быть примерно одинаковым. Соотноше-
ние числа видов, обнаруженных (Ns) и необнару-

'
sN



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 5  2022

ВОЗДЕЙСТВИЕ ДОМИНАНТОВ НА ВИДОВОЕ БОГАТСТВО 339

женных (  − Ns) в пробах с LD, отобранных с
определенных участков сообществ, рассматрива-
ли как ожидаемое для проб с HD, отобранных с
тех же участков. Статистическую значимость раз-
личий этих соотношений оценивали с использо-
ванием критерия χ2. Этот же критерий использо-
вали для оценки статистической значимости от-
клонения соотношения между числом участков
сообществ с более высокими и более низкими
значениями Ns в группах проб с LD и HD от 1 : 1.
Разницу средних значений Ss в группах проб с LD
и HD оценивали с использованием однофактор-
ного дисперсионного анализа (ANOVA).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Информация о среднем числе сопутствующих
видов растений в отдельных пробах (Ss) и общем
числе таких видов в их группах (Ns) для участков
сообществ разных типов (NAT, DISTa, DISTex и
BENT) представлена в табл. 1 и на рис. 1–3. Груп-
пы проб сформированы на основе двух призна-
ков: 1) существенно разное участие доминанта
(наиболее низкое – LD, наиболее высокое –
HD); 2) примерно равная суммарная (для групп
проб) надземная биомасса сопутствующих видов
растений, благодаря разному числу проб в группах.
Группы проб с LD, отобранные с участков назем-
ных сообществ (средние для типов сообществ зна-
чения D меньше 0.32), состояли из пяти проб, с HD
(D более 0.77) – из 8–21 пробы (табл. 1). Как вид-
но из табл. 1, а также рис. 1а и 2а, среднее число
сопутствующих видов (Ss) в пробах с LD, ото-
бранных с участков наземных сообществ (NAT,
DISTa, DISTex), в среднем и в подавляющем
большинстве случаев (в 67 из 69) выше, чем в про-
бах с HD. На 52 участках эта разница является ста-
тистически значимой (табл. 1, рис. 2а). Однако об-

'
sN щее число видов (Ns) в группах проб с LD и HD

отличается разнонаправленно (табл. 1, рис. 1б,
3а). В целом из 69 изученных участков наземных
сообществ на шести участках в группах проб с HD
обнаружено такое же число видов, как и в группах
проб с LD, на 29 участках – меньшее число видов,
на 34 участках – большее (соотношение статисти-
чески не значимо отличается от 1 : 1, χ2 = 0.397)
(рис. 3а).

Значимо меньшее число видов (Ns) в группах
проб с HD, чем в соответствующих им по суммар-
ной биомассе группах проб с LD, выявлено на 11
участках (табл. 1, рис. 3а). В том числе на трех
участках с доминированием Rubus caesius (DISTa),
по одному – с доминированием Allium ursinum,
Calamagrostis arundinacea, Equisetum telmateia и Ge-
ranium gymnocaulon (NAT), Glycyrrhiza glabra и Tri-
folium arvense (DISTa), а также Asclepias syriaca и
Solidago canadensis (DISTex). Обратная ситуация
(т.е. число видов в группах проб с HD значимо
выше, чем в группах проб с LD) выявлена на три-
надцати участках: на двух участках с доминирова-
нием Calamagrostis arundinacea (NAT), на одном –
с доминированием Brachypodium pinnatum (NAT),
на двух – с Botriochloa ischaemum (NAT, DISTa), на
трех – с Ambrosia artemisiifolia (DISTex), по одному –
с Echium vulgare, Sisymbrium loeselii, Bidens frondosa
и Solidago canadensis (DISTa, DISTex). При этом из
шести изученных участков сообществ с домини-
рованием Solidago canadensis на одном из них зна-
чение Ns было значимо выше, а на другом значи-
мо ниже в группах проб с LD, чем в группах проб
с HD (табл. 2). Сходная ситуация выявлена на
участках с доминированием Calamagrostis arundi-
nacea: на одном из пяти участков значение Ns бы-
ло значимо выше в группах проб с LD, на двух – в
группах проб с HD. Напротив, иная ситуация бы-
ла обнаружена на участках с доминированием Ru-

Таблица 1. Характеристика среднего видового богатства и общего числа видов в группах проб биомассы с раз-
ным участием доминантов, отобранных в растительных сообществах разных типов

Примечание. m – число изученных участков сообществ разных типов; n1 и n2 – число проб в группах; D – средняя для участков
степень доминирования в группах проб биомассы с низким (LD) и с высоким (HD) участием доминирующего вида; Ws –
средняя для участков суммарная биомасса сопутствующих видов в группах проб с LD и с HD (в граммах на 0.25 м2). Параметры Ss

и  характеризуются: средними значениями для участков/числом участков с более высокими значениями этих характери-
стик в группах проб с LD или с HD/числом участков с достоверно (Р < 0.05) более высокими значениями этих характеристик
в группах проб с LD или HD. Сообщества: NAT – наземные природные, DISTa – антропогенных местообитаний с домини-
рованием аборигенных видов, DISTex – такие же с доминированием чужеродных видов, BENT – макрофитобентос верхней
сублиторали Черного и Азовского морей.

Сооб-
щества m

Низкое участие доминанта (LD) Высокое участие доминанта (HD)

n1 D Ws Ss Ns n2 D Ws Ss Ns

NAT 22 5 0.31 828.5 13.4/22/17 27.0/10/4 8–20 0.77 828 9.3/0/0 28.3/12/5
DISTa 26 5 0.24 1206 9.9/25/21 21.6/13/5 9–20 0.77 1201 6.1/1/0 21.0/8/3
DISTex 21 5 0.32 1367 9.3/20/14 18.5/6/2 10–21 0.82 1369 6.0/1/0 20.1/14/5
BENT 7 5 0.57 625 5/7/1 8.4/0/0 11–25 0.92 624 4.2/0/0 10.7/7/2

'sN
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bus caesius: значение Ns было значимо выше в
группах проб с LD, чем с HD, на трех из пяти
участков.

Информация о видовом богатстве эпилитных
макроводорослей в группах проб с LD и HD, ото-
бранных с участков донных морских сообществ
Черного и Азовского морей, представлена в табл. 1 и
на рис. 1–3. Группы проб с LD состояли из пяти
проб, с HD – из 11–25. Из табл. 1 и рис. 1 видно,
что среднее число видов в пробах с LD несколько
выше, а общее число видов в них немного ниже,
чем в группах проб с HD. На всех участках группы
проб с LD характеризуются более высокими зна-
чениями Ss и более низкими значениями Ns, чем

группы проб с HD (табл. 1, рис. 2б, 3б). При этом
значения Ss, значимо более высокие в группе
проб с LD, чем с HD, выявлены только на одном
из участков макрофитобентоса с доминировани-
ем цистозир. Значения Ns значимо более низкие в
группе проб с LD, чем с HD, выявлены на двух
участках – по одному с доминированием цисто-
зир и зостер.

ОБСУЖДЕНИЕ

Итак, мы сопоставили биомассу и число со-
путствующих видов на 76 участках растительных
сообществ разных типов (наземных нелесных и
донных морских) с доминированием видов раз-
ной систематической принадлежности и разного
происхождения. Как следует из полученных ре-
зультатов, рост участия доминантов ведет к суще-
ственному снижению числа сопутствующих ви-

Рис. 1. Среднее (Ss) и общее (Ns) число видов в груп-
пах проб с относительно низким (LD) и относительно
высоким (HD) участием доминирующих видов, ото-
бранных в наземных растительных сообществах За-
падного Кавказа и Предкавказья и макрофитобенто-
се Черного и Азовского морей. Показаны средние,
минимальные и максимальные значения Ss (а) и Ns (б)
для участков сообществ разных типов. Черные круж-
ки – средние значения Ss и Ns для групп проб с LD,
черные квадраты – для групп проб с HD. NAT – на-
земные природные сообщества, DISTa – сообщества
антропогенных местообитаниях с доминированием
аборигенных видов, DISTex – такие же сообщества с
доминированием чужеродных видов, BENT – макро-
фитобентос.

25

30

20

15

10

5

0
NAT DISTa DISTex BENT

aSs

50

60

40

30

20

10

0
NAT DISTa DISTex BENT

бNs

Сообщества
Рис. 2. Отклонение среднего видового богатства (Ss) в
группах проб с высоким уровнем доминирования
(SsHD) от значений данной характеристики в соответ-
ствующих им по суммарной биомассе группах проб с
низким уровнем доминирования (SsLD). Прямая ли-
ния построена в соответствии с равенством SsHD =
= SsLD. Участки сообществ со значимо (Р < 0.05) бо-
лее высокими или низкими значениями этой харак-
теристики в группах проб с HD, чем в группах проб с
LD, обозначены белыми кружками, незначимо – чер-
ными. а – наземные растительные сообщества Запад-
ного Кавказа и Предкавказья, б – макрофитобентос
Черного и Азовского морей.
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дов на небольших участках наземных сообществ,
но не оказывает значимого влияния на видовое
богатство донных морских сообществ. При этом
как в наземных, так и в морских сообществах сход-
ная биомасса сопутствующих видов, отобранная
на участках с высоким и низким участием доми-
нантов, включает преимущественно сходное число
таких видов (разница статистически незначима).
Признаки избирательного вытеснения доминан-
тами сопутствующих видов (их число в группах
проб с HD значимо ниже, чем в группах проб с
LD) обнаружены только на 16% от 69 изученных
наземных участков и ни на одном из семи мор-
ских сообществ. На некоторых из участков, где
такие признаки были обнаружены, доминируют
виды, способные формировать высокие и густые
заросли, предположительно малопригодные для
произрастания неустойчивых к затенению расте-
ний (Equisetum telmateia, Glycyrrhiza glabra, Asclepias

syriaca и Solidago canadensis). Кроме того, высказа-
но предположение, что Solidago сanadensis спосо-
бен выделять в среду дитерпеноиды, которые ин-
гибируют рост сеянцев других видов (Weber, 2000;
Виноградова и др., 2009). Однако обратим внима-
ние на то, что для изучения Asclepias syriaca было
использовано два участка, а Solidago сanadensis –
шесть. При этом только на одном из участков с
доминированием ваточника, так же как и золо-
тарника, значение Ns было значимо выше в груп-
пах проб с LD, чем в группах проб с HD. Как ука-
зывалось выше, аналогичная ситуация была вы-
явлена на пяти участках с доминированием
Calamagrostis arundinacea. Возможно, воздействие
одних и тех же доминантов может иметь разные
последствия в разных сообществах (Hejda et al.,
2017; Vítková et al., 2017). Однако нельзя исклю-
чить предположение, что отдельные случаи более
высокого видового богатства групп проб с LD,
чем групп проб с HD, так же как отдельные слу-
чаи обратной ситуации, могут быть связаны со
случайными процессами.

Поскольку в качестве объектов исследования
использовано значительное число участков сооб-
ществ существенно разных типов местообита-
ний, полученный нами результат позволяет рас-
сматривать гипотезу Райта (Wright, 1983) как
очень важный и широко распространенный меха-
низм воздействия доминантов на видовое богат-
ство, по крайней мере не лесных растительных
сообществ. С другой стороны, это может озна-
чать, что доминанты, способные избирательно
воздействовать на другие виды, скорее всего, не
имеют широкого распространения в раститель-
ном покрове. Соответственно, рост участия до-
минантов в большинстве случаев может вызвать
полное исчезновение некоторых других видов
только на относительно небольших участках рас-
тительного покрова. Причем, как следует из на-
ших данных, это в равной мере касается как або-
ригенных, так и чужеродных доминантов. Такой
результат можно считать неожиданным, посколь-
ку из-за длительного периода совместного сосу-
ществования (сопряженной эволюции) местных
видов с местными доминантами они должны
быть к ним более устойчивы, чем к чужеродным
(Работнов, 1983; Meiners et al., 2001; Hejda et al.,
2017; Blackburn et al., 2019). Однако аргументы в
пользу такого представления не были найдены и
некоторыми другими авторами (Houlahan, Find-
lay, 2004; Gaertner et al., 2009; Powell et al., 2011,
2013; Веселкин, Дубровин, 2019; Czarniecka-Wiera
et al., 2019; Hejda et al., 2021). В частности, в обзо-
рах Гертнер с соавторами (Gaertner et al., 2009) и
Пауэлл с соавторами (Powell et al., 2011) показано,
что хотя чужеродные доминанты часто сильнее
снижают видовое богатство на небольших участ-
ках ценозов, чем аборигенные, сила этого эффек-
та ослабевает по мере увеличения пространствен-

Рис. 3. Отклонение общего числа видов (Ns) в группах
проб с высоким уровнем доминирования (NsHD) от
значений данной характеристики в соответствующих
им по суммарной биомассе группах проб с низким
уровнем доминирования (NsLD). Прямая линия по-
строена в соответствии с равенством NsHD = NsLD.
Участки сообществ со значимо (Р < 0.05) более высо-
кими или низкими значениями этой характеристики
в группах проб с HD, чем в группах проб с LD, обо-
значены белыми кружками, незначимо – черными.
а – наземные растительные сообщества Западного
Кавказа и Предкавказья, б – макрофитобентос Чер-
ного и Азовского морей.
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ного масштаба исследования, а на участках более
25–100 м2 разница становится практически неза-
метной.

При этом на трех из пяти участков сообществ с
доминированием аборигенного кустарника Rubus
caesius правомерность энергетической гипотезы
не была подтверждена. Это может свидетельство-
вать о преимущественно избирательном воздей-
ствии этого доминанта на другие виды. Ранее та-
кой же результат мы получили путем сопоставле-
ния серий проб с доминированием R. caesius с
сериями модельных ценозов со случайным рас-
пределением видов (Акатов и др., 2021). Можно
предположить, что плотный полог, образуемый
над травяным покровом стелющимися и укоре-
няющимися побегами этого низкого кустарника,
существенно снижает освещенность для других
растений и механически препятствует их росту
вверх. С целью проверить, является ли такой ха-
рактер воздействия на травянистые растения об-

щим для всех доминантов, образующих полог, мы
специально включили в число объектов исследо-
вания сообщества с доминированием североаме-
риканского вида Parthenocissus quinquefolia (два
участка) и аборигенного – Сynanchum acutum
(один участок). Однако мы не обнаружили на
этих участках признаков избирательного вытес-
нения видов.

Несмотря на то, что результаты анализа серий
проб биомассы, отобранных на участках макро-
фитобентоса, преимущественно не противоречат
энергетической гипотезе (на пяти из семи участ-
ков разница между значениями Ns для групп проб
с LD и HD статистически незначима), они оказа-
лись менее определенными, чем аналогичные ре-
зультаты по участкам наземных сообществ (на
всех изученных участках Ns в группах проб с HD
выше, чем в группах проб с LD). Это может быть
связано с двумя причинами. Во-первых, многие
виды макроводорослей могут испытывать со сто-

Таблица 2. Характеристика среднего видового богатства и общего числа видов в группах проб биомассы с 
разным участием Calamagrostis arundinacea, Rubus caesius и Solidago canadensis

Примечание. № – номер участка; n – число проб в группах; D – средняя для пробы степень доминирования; Ws – суммарная

биомасса сопутствующих видов в группах проб в граммах; Ss – среднее для пробы число сопутствующих видов;  – общее
число сопутствующих видов в сериях проб; Ns – число сопутствующих видов, обнаруженных в группах проб с разным уча-

стием доминанта. Соотношение Ns и (  − Ns) в группах проб с высоким участием доминанта ниже или выше, чем в группах
проб с низким его участием, причем это различие значимо для: 1 – Р < 0.05, 2 – Р < 0.01, 3 – Р < 0.001.

№
Низкое участие доминанта (LD) Высокое участие доминанта (HD)

n D Ws Ss Ns n D Ws Ss Ns χ2

Calamagrostis arundinacea (NAT)

1 38 5 0.25 2683 10.6 22 18 0.77 2685 7.1 28 4.891

2 42 5 0.15 1567 14.8 32 20 0.73 1563 8.7 36 3.11
3 42 5 0.24 1222 18.4 30 19 0.74 1222 12.0 33 1.27
4 73 5 0.13 1128 21.6 57 14 0.67 1126 16.0 46 7.112

5 55 5 0.22 707.6 18.6 29 12 0.78 709.2 14.6 40 11.093

Rubus caesius (DISTa)

1 27 5 0.23 1426 9.0 20 10 0.78 1424 4.5 9 20.173

2 32 5 0.16 785 11.4 26 18 0.77 787.4 2.8 17 10.162

3 34 5 0.17 1446 7.6 18 17 0.69 1440 3.8 21 1.12
4 31 5 0.21 528 6.4 18 9 0.65 524 4.3 16 0.52
5 29 5 0.14 610 9.0 24 10 0.62 608 4.8 15 11.193

Solidago canadensis (DISTex)

1 31 5 0.56 1089 12.0 20 11 0.83 1101 8.3 22 0.63
2 33 5 0.46 1042 11.4 24 18 0.87 1042 6.1 25 0.17
3 17 5 0.36 806.6 6.4 15 17 0.83 806.2 5.8 17 2.27
4 30 5 0.26 1075 11.4 22 14 0.85 1083 8.1 27 9.262

5 33 5 0.38 857.8 11.8 27 14 0.85 855.8 5.8 21 7.332

6 22 5 0.34 1009 9.8 16 14 0.86 1002 5.4 13 1.69

'sN

'sN

'sN
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роны доминантов (цистозир и зостер) как отри-
цательное (конкуренция), так и положительное
(защита, субстрат для прикрепления) воздей-
ствие. Поэтому в нашем исследовании мы исклю-
чили из анализа эпифитные виды. Однако отде-
ление эпифитов от эпилитов, учитывая наличие
переходных форм, задача довольно сложная и не
имеющая однозначного решения. Во-вторых,
бентосные макрофиты Черного и Азовского мо-
рей произрастают в довольно суровых условиях
среды: относительно низкая соленость и прозрач-
ность воды, неблагоприятный температурный ре-
жим, значительное волновое воздействие (Афа-
насьев и др., 2017). При этом известно, что чем су-
ровее условия произрастания, тем, как правило,
слабее негативное влияние доминантов на другие
виды, но чаще проявляются положительные вза-
имоотношения между растениями (Миркин, На-
умова, 2012; Онипченко, 2013; Акатов и др., 2018,
2019; Афанасьев, Акатов, 2021). Ранее мы показа-
ли, что только половина облигатных эпилитов,
обнаруженных на участках макрофитобентоса с
доминированием цистозир, характеризуется бо-
лее высокой встречаемостью на участках с низкой
степенью их участия. Остальные эпилиты не по-
казывают особых предпочтений в этом отноше-
нии (Афанасьев, Акатов, 2021). Встречаемость
большинства видов макроводорослей, обнару-
женных в сообществах с доминированием Z. noltei
и Z. marina, также слабо связана с плотностью
особей этих морских сосудистых растений (Afa-
nasyev, Akatov, 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Знания о роли межвидовых взаимодействий в
организации биологических сообществ важны
для формирования осознанного отношения к
угрозе сокращения биоразнообразия из-за изме-
нения численности (биомассы, покрытия) опре-
деленных видов, особенно доминантов, как або-
ригенных, так и чужеродных, как в наземных,
так и в водных экосистемах (Hillebrand et al.,
2008; Hejda et al., 2021, и др.). Наше исследова-
ние касается одного из аспектов этой проблемы.
Мы показали, что сходная биомасса сопутствую-
щих видов, отобранная на участках раститель-
ных сообществ с разным участием доминантов,
независимо от их таксономической принадлеж-
ности и происхождения, включает преимуще-
ственно сходное число таких видов. Этот резуль-
тат хорошо согласуется с предсказаниями гипоте-
зы Райта (Wright, 1983). Он также свидетельствует
о том, что связь между биомассой и числом сопут-
ствующих видов является очень важным меха-
низмом воздействия доминантов на видовое бо-
гатство растительных сообществ. Это может
означать, что их воздействие на сопутствующие
виды носит преимущественно неизбирательный

характер, а соответственно, может стать причи-
ной полного исчезновения некоторых из этих ви-
дов только на относительно небольших участках
растительного покрова.
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Effect of dominants on species richness of plant communities
in the context of the energy hypothesis

V. V. Akatova, *, T. V. Akatovab, D. F. Afanasyevc, T. G. Eskinab,
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We compared the participation of dominants, biomass, and the number of associated species in a series of bio-
mass samples taken from 69 sites of terrestrial plant communities in the Western Caucasus and Ciscaucasia
(high and low mountain meadows and steppes, communities of wastelands, old fallows, etc.), as well as seven
sites of macrophytobenthos in the upper sublittoral of the Black and Azov Seas. The results showed that an
increase in the participation of dominant species leads to a significant decrease in species richness in small
areas of terrestrial communities, but does not have a significant effect on it in marine communities. At the
same time, both in terrestrial and marine communities, similar biomass of associated species, selected in sites
with different participation of dominants, includes a predominantly similar number of such species. This re-
sult can be considered as an argument for the validity of Wright’s species-energy hypothesis. It also indicates
that the relationship between biomass and the number of associated species is the main mechanism for the
influence of dominants on the species richness of plant communities. This means that their effect on other
species is predominantly indiscriminate. Accordingly, the size of the species pool of community sites with
high and low participation of dominants should be approximately the same.
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