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Обсуждены опубликованные данные по проблеме устойчивости растительных 

сообществ к внедрению чужеродных видов. Показано, что варьирование числа 
таких видов на небольших участках ценозов зависит от соотношения между их 
локальным богатством и размером видового фонда. Это соотношение было 
использовано для прогноза инвазибельности природных растительных сообществ 
Западного Кавказа (альпийских низкотравных лугов и пустошей, субальпийских 
среднетравных лугов изолированных и неизолированных лесом высокогорных 
массивов и хребтов, древесного яруса горных лесов). Результаты показали, что 
более высоким потенциалом инвазибельности характеризуются многовидовые, 
изолированные, эволюционно молодые и нарушенные в историческом прошлом 
ценозы. 

Ключевые слова: растительные сообщества, видовое богатство, видовой фонд, 
эффект компенсации плотностью, инвазибельность, Западный Кавказ. 

 
 

Введение 
Несмотря на то, что проникновение 

в растительные сообщества адвентив-
ных (= чужеродных, иноземных) видов 
уже достигло глобального масштаба, 
имеются факты, свидетельствующие об 
ускорении этого процесса в последние 
десятилетия [Richardson, Pyšek, 2006; 
Lambdon et al., 2008; Sudnik-
Wójcikowska et al., 2009; Борисова, 
2010]. Это связано с непрерывным 
разрушением природных ландшафтов, 
заносом в регионы все новых 
чужеродных растений, а также с 
выходом из латентного периода  
(lag phase) видов, ранее занесенных в 
новые регионы, быстрым расширением 
их вторичных ареалов и адаптацией к 
новым типам местообитаний [Миркин, 
Наумова, 2002; Qian, Ricklefs, 2006; 
Richardson, Pyšek, 2006; Виноградова и 
др., 2009; Ткачева и др., 2011].  

В последние годы распространение 
чужеродных организмов нередко 
связывают с потеплением климата 
[Миркин, Наумова, 2002; Kullman, 2002; 
Davis et al., 2005; Виноградова и др., 
2009]. Данное обстоятельство 
активизировало изучение механизмов 
устойчивости или неустойчивости 
(инвазибельности) ценозов к 
проникновению чужеродных видов. 
Важнейшей задачей таких исследований 
служит выявление характеристик, 
которые можно было бы использовать в 
качестве индикаторов инвазибельности. 
Предполагается, что они позволят 
определять сообщества пока свободные 
от чужеродных видов, но потенциально 
уязвимые к их инвазиям, а значит 
правильно прогнозировать возможный 
масштаб и последствия данного 
процесса в будущем, концентрировать 
усилия на сохранении наиболее 
уязвимых в этом отношении ценозов. 
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Гипотезы инвазибельности  
 сообществ 

Инвазибельность сообществ чаще 
всего связывают со степенью 
соответствия их видового богатства 
количеству доступных ресурсов [Elton, 
1958; Работнов, 1983; Sax, Brown, 2000; 
Moore et al., 2001; Бердников и др., 
2002; Миркин, Наумова, 2002; Dupre et 
al., 2002; Brown, Peet, 2003; Davis et al., 
2005]. Так, по мнению Дэвиса и других, 
наиболее успешно чужеродные виды 
внедряются в ценозы с периодическим 
появлением неиспользованных ресурсов 
(гипотеза флуктуирующих ресурсов) 
[Davis et al., 2000; 2005]. В пользу  
этой точки зрения свидетельствует 
значительная насыщенность такими 
видами, независимо от региона, часто 
нарушаемых сообществ (сегетальных и 
рудеральных сообществ, сообществ 
залежей, газонов, троп, обочин дорог  
и т. д.) [Миркин, Наумова, 2002; 
Rejmánek, 1989; Rejmánek et al., 2005; 
Pyšek et al., 2010]. Отмечается, однако, 
что эта гипотеза не является 
универсальной, поскольку ценозы с 
нечастыми нарушениями также могут 
включать чужеродные виды [Rejmánek, 
1989; Meekins, McCarthy, 2001; Sax, 
2002; Rejmánek et al., 2005; Gilbert, 
Lechowicz, 2005; Стародубцева, 2011]. 
Кроме того, имеются данные, что не все 
нарушения благоприятствуют инвазиям, 
а только нехарактерные для сообществ 
[Pyšek et al., 2010]. Наконец, 
высказывается мнение, что более 
высокая степень адвентивизации 
открытых сообществ может быть 
связана не с их особой 
инвазибельностью, а с бóльшим числом 
адвентивных видов в их видовых 
фондах, также как и c особенностями 
биологии этих видов. Из-за бóльших 
возможностей трансконтинентального 
переноса семян в новые районы чаще 
попадают виды, которые на своей 
родине являются пионерными. Поэтому 
и в регионах-реципиентах они 
произрастают преимущественно в часто 
нарушаемых ценозах [Rejmánek, 1989; 
Lonsdale, 1999; Hierro et al., 2005; 

Rejmánek et al., 2005; Richardson, Pyšek, 
2006; Pyšek et al., 2010]. Однако в 
будущем ситуация может измениться в 
результате заноса в регионы новых 
видов, произрастающих на родине  
в климаксовых сообществах, а также  
из-за эволюционной адаптации к новым 
типам местообитаний уже присут-
ствующих там адвентивных видов 
[Richardson, Pyšek, 2006; Виноградова и 
др., 2009; Ткачева и др., 2011; Тохтарь и 
др., 2011]. 

Другая гипотеза инвазибельности 
была предложена Элтоном. Она 
акцентирует внимание на видовом 
богатстве ценозов. В соответствии с 
ней, чем выше значения этого 
показателя, тем выше степень 
использования ресурсов и ниже 
вероятность внедрения в них 
адвентивных видов [Elton, 1958]. 
Тестированию этой гипотезы 
посвящено большое число публикаций, 
однако изложенные в них результаты 
противоречивы [Stohlgren, 2002; 
Richardson, Pyšek, 2006]. В частности, 
они показывают, что сила и характер 
(знак) связи между числом адвентивных 
видов и видовым богатством в 
значительной мере зависят от типа 
сообщества [Stohlgren et al., 1999; 
Stohlgren, 2002; Davies et al., 2007; Vila 
et al., 2007], пространственного 
масштаба [Stohlgren et al., 1999; 
Rejmánek, 1996; Stohlgren, 2002; Brown, 
Peet, 2003; Fridley et al., 2004; Herben et 
al., 2004; Rejmánek et al., 2005; 
Richardson, Pyšek, 2006; Pyšek et al., 
2010; Davis, 2011] и масштаба 
варьирования самого видового 
богатства [Stohlgren, 2002]. В целом же 
условия среды, благоприятные для 
аборигенных видов, чаще оказывались 
благоприятными и для иноземных  
[Sax, Brown, 2000; Brown, Peet, 2003; 
Stohlgren et al., 2003, 2008; Davis et al., 
2005; Gilbert, Lechowicz, 2005; 
Richardson, Pyšek, 2006; Davies et al., 
2007; Pyšek et al., 2010; Акатов и др., 
2010; Davis, 2011]. 

По мнению Моора с коллегами, 
неполное использование ресурсов 
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может наблюдаться в сообществах как  
с низким, так и с высоким видовым 
богатством [Moore et al., 2001]. Поэтому 
неоднозначность результатов проверки 
гипотезы Элтона может быть связана  
со сложностью этого феномена.  
С одной стороны видовое богатство 
определяется локальными условиями 
среды и количеством ресурсов (видовой 
емкостью, по: Работнов, 1983 или 
инвазибельностью среды, по: Davis et 
al., 2005), а с другой – степенью 
соответствия фактического числа видов 
в сообществах этим условиям, то есть 
уровнем их видовой полночленности 
[Работнов, 1983]. В результате, если 
сравнивать сообщества, сформирован-
ные в сходных условиях, но с разным 
числом видов из-за разного уровня 
полночленности, связанного, например, 
с разной степенью их изолированности, 
то следует ожидать отрицательной 
зависимости между видовым 
богатством сообществ и участием в них 
адвентивных видов. Напротив, если 
сравнивать полночленные ценозы с 
разным числом видов из-за разных 
условий среды, то зависимость между 
данными параметрами должна быть 
положительной [Moore et al., 2001; 
Акатов и др., 2011]. 

Убедительным доказательством 
видовой неполночленности многих 
растительных сообществ могут  
служить частые случаи инвазий,  
не сопровождающиеся выпадением 
аборигенных видов [Ricklefs, Schluter, 
1993; Sax, Gaines, 2003; Sax et al., 2005; 
Stohlgren et al., 2008]. К сожалению, 
несмотря на очевидную полезность  
этой характеристики для решения 
рассматриваемой нами задачи, она 
почти не используется в этом 
отношении [Gilbert, Lechowicz, 2005],  
в основном из-за проблем с ее 
количественной оценкой [Акатов и др., 
2009а]. Вывод о неполночленности 
сообществ делают преимущественно  
на основе уже свершившихся инвазий 
[Sax et al., 2005; Stohlgren et al., 2008]. 

В ряде публикаций рассматривалось 
соотношение между насыщенностью 

растительных сообществ адвентивными 
видами и характером распределения 
степени участия видов в формировании 
этих сообществ (оценивалось через 
показатель выравненности), в том 
числе, как вариант, относительным 
участием доминанта [Lyons, Schwartz, 
2001; Foster et al., 2002; Wilsey, Polley, 
2002; Smith et al., 2004; Mattingly et al., 
2007]. Однако результаты исследований 
оказались неопределенными, поскольку 
в одних случаях связь между этими 
параметрами была положительной,  
а в других отрицательной или 
отсутствовала. 

В последние годы в качестве 
фактора инвазибельности все чаще 
упоминается видовой пул (фонд) 
сообществ [Moore et al., 2001; Smith, 
Knapp, 2001; Gilbert, Lechowicz, 2005; 
Herben, 2005; Daehler, 2006; Акатов и 
др., 2009а, 2010], размер которого 
может зависеть как от локальных 
условий среды, так и региональных 
процессов (скорости видообразования, 
истории сообществ, степени их 
изоляции и др.) [Ricklefs, 1987; Cornell, 
1993; Zobel et al., 1998; Herben, 2000; 
Акатов и др., 2002; Akatov et al., 2005; 
Davis et al., 2005]. Показано, что чем 
больше размер видового пула 
сообществ, тем ниже их насыщенность 
адвентивными видами [Smith, Knapp, 
2001; Herben, 2005; Daehler, 2006]. В 
частности, по мнению Хербена, разный 
уровень адвентивизации островных и 
материковых сообществ связан скорее с 
этим фактором, чем с числом видов  
на небольших участках [Herben, 2005]. 
Бедностью видового пула объясняют 
легкость внедрения иноземных 
кальцефилов в травяной покров лесов 
Северной Америки, сформированных на 
щелочных почвах [Gilbert, Lechowicz, 
2005]. Высказывается мнение, что 
значительный уровень адвентивизации 
сегетальных и рудеральных сообществ 
(особенно в Северной Америке) может 
быть результатом незавершенности 
формирования флористических комп-
лексов антропогенных местообитаний 
[Sax, Brown, 2000; Жерихин, 2003]. 
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Наконец, инвазибельность расти-
тельных сообществ может определяться 
соотношением конкурентоспособности 
адвентивных и аборигенных видов, 
которое может быть различным в 
разных типах растительных сообществ 
[Richardson, Pyšek, 2006]. Так, с одной 
стороны во многих работах обращается 
внимание на конкурентные преиму-
щества первых перед вторыми 
[Виноградова, 2003, 2008; Овчаренко, 
Золотухин, 2003; Васильева, Папченков, 
2011; и др.]. Как правило, чужеродные 
растения характеризуются большой 
семенной продуктивностью, высокими 
темпами прорастания семян и роста; 
значительной экологической пластично-
стью и эффективностью использования 
ресурсов; отсутствием в новой среде 
опасных для них фитофагов и паразитов 
[Миркин, Наумова, 2002; Виноградова, 
2003, 2008]. С другой – подчеркивается, 
что преимущество адвентивных видов 
редко имеет универсальный характер,  
и результат конкуренции между  
ними и аборигенными растениями  
в значительной мере зависит от 
конкретных обстоятельств [Daehler, 
2003; Richardson, Pyšek, 2006]. О 
различном конкурентном потенциале 
адвентивных видов в разных 
сообществах свидетельствуют и наши 
исследования на Западном Кавказе 
[Акатов и др., 2009б; Акатов и др., 
2012]. Их результаты показывают,  
что в сообществах залежей, полей 
однолетних культур, прирусловых 
отмелей среднегорного пояса этого 
региона адвентивные растения из 
группы ксенофитов характеризуются 
существенно более высокой конкурент-
ной способностью по сравнению с 
аборигенными видами. Однако в 
сообществах остепненных лугов и 
полян их преимущества выражены 
слабо, а в группировках низкогорных 
отмелей аборигенные виды являются 
более конкурентоспособными по 
сравнению с ксенофитами. Виды другой 
группы – эргазиофитов – наиболее 
сильные позиции имеют в сообществах 
залежей, где они часто становятся 

доминантами, однако, на полях 
однолетних культур они явно 
проигрывают местным эксплерентам,  
а в сообщества полян, остепненных 
лугов и на прирусловые отмели рек 
практически не проникают. 

Таким образом, степень адвентиви-
зации растительных сообществ может 
определяться значительным числом 
факторов, однако лишь немногие из них 
оказывают предсказуемое воздействие, 
могут быть количественно оценены и 
использованы для ее прогноза. Причем, 
если фитоценозы характеризуются 
сходным режимом нарушений, то их 
можно свести всего к двум: размеру 
видового пула сообществ и, с некоторы-
ми оговорками, их видовому богатству. 
 

Видовой пул, видовое богатство  
и инвазибельность сообществ 
Если предположить, что видовое 

богатство на небольших участках 
сообществ является результатом 
стохастических процессов иммиграции 
и вымирания видов, а также, что 
аборигенные и чужеродные виды 
экологически равноценны (то есть, если 
не принимать во внимание различие в 
их конкурентоспособности, которое, в 
любом случае, трудно поддается 
прогнозу), то соотношение между 
числом видов этих групп на небольших 
участках сообществ и в их видовых 
пулах должно быть одинаковым [Fridley 
et al., 2004]. Тогда число адвентивных 
видов на участках может быть 
определено по формуле: 
 

Sa = Na(S/N), 
 
где Sa − число адвентивных видов на 
участке сообщества, S – общее число 
видов на участке, N – число видов в 
видовом пуле сообщества, Na − число 
адвентивных видов в видовом пуле. 

Как следует из этой модели, число 
адвентивных видов на участках 
сообществ должно быть положительно 
связано с видовым богатством этих 
участков (S) и отрицательно – с 
размером их видового пула (N). Это 
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согласуется с предположениями, что 
вероятность внедрения на конкретные 
участки адвентивных видов должна 
быть выше в сообществах с более 
высокой емкостью (инвазибельностью) 
среды [Davis et al., 2005] и меньшим 
размером видового фонда [Herben, 
2005]. Фактически, соотношение S/N 
определяет среднюю вероятность 
любого вида, в том числе адвентивного, 
из видового фонда размером N 
присутствовать на участке сообщества с 
видовой емкостью, соответствующей S. 

Ранее мы оценили влияние 
параметров Na и S/N на современную 
насыщенность адвентивными видами 
ряда травяных сообществ Западного 
Кавказа (открытых растительных 
сообществ низкогорных и среднегорных 
прирусловых отмелей, сообществ 
среднегорных полян и низкогорных 
остепненных лугов, полей однолетних 
культур и залежей) [Акатов и др., 2009а, 
2010]. Результаты показали, что Na и 
S/N оказывают существенное совокуп-
ное влияние на Sа и могут объяснить 
около 60% варьирования значений этого 
параметра, при этом вклад S/N составил 
около 30%, что выше, чем вклад S и N 
по отдельности [Акатов и др, 2009а, 
2010]. 
 

Гипотеза видового фонда,  
видовая полночленность и эффект 

компенсации плотностью 
Поскольку соотношение S/N 

теоретически может быть использовано 
для оценки потенциала инвазибель-
ности ценозов, представляет интерес 
рассмотреть причины его возможного 
варьирования в растительных 
сообществах. Наиболее часто это 
соотношение анализируется при 
тестировании гипотезы видового пула, 
которая утверждает, что видовое 
богатство ценозов в значительной 
степени определяется размером их 
видового пула, слабо зависит от 
условий среды и биотических 
взаимодействий и редко достигает 
верхнего предела (полночленности) 
[Cornell, 1985, 1993; Ricklefs, 1987]. 

Правомерность гипотезы видового 
пула предполагает прямо пропор-
циональное соотношение между 
значениями S и N [Cornell, 1985, 1993; 
Ricklefs, 1987], а значит и примерно 
равный вклад рассматриваемого 
фактора (S/N) в устойчивость сообществ 
к инвазиям адвентивных видов. Если  
же сообщества способны достигать 
верхнего предела видового богатства, 
то, по мнению авторов этой гипотезы, 
следует ожидать криволинейную 
зависимость между S и N, когда с 
увеличением размера видового пула 
локальное богатство сначала растет,  
а затем достигает предела и 
стабилизируется [Terborgh, Faaborg, 
1980; Ricklefs, 1987; Cornell, 1985; 
1993]. В соответствии с последним 
сценарием, соотношение S/N на 
градиенте роста N сначала остается 
стабильным, а затем снижается после 
достижения предельных значений S,  
то есть локальной полночленности 
сообществ. Таким образом, инвазибель-
ность всех неполночленных сообществ 
должна быть, в соответствии с 
гипотезой видового пула, примерно 
одинаковой. У полночленных 
сообществ она может варьировать в 
зависимости от величины N, однако во 
всех случаях должна быть ниже, чем у 
неполночленных. 

Следует отметить, однако, что 
линейное соотношение между S и N 
может быть интерпретировано разным 
способом. Первая возможная 
интерпретация соответствует гипотезе 
видового пула, то есть S определяется N 
[Ricklefs, 1987; Cornell 1985, 1993].  
В соответствии с другим подходом, это 
может быть связано с зависимостью как 
S, так и N от третьей переменной – 
условий среды [Duncan et al., 1998; 
Herben, 2000; Lepš, 2001; Акатов и др., 
2002; Akatov et al., 2005; Davis et al., 
2005]. Если это так, то разный размер 
видового пула (N) локально полночлен-
ных сообществ не обязательно может 
означать их разную инвазибельность 
(S/N), поскольку сообщества с 
высокими или низкими значения N 
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могут характеризоваться пропор-
ционально высокими или низкими 
значениями S. 

Каковы возможные причины 
варьирования S/N у локально 
полночленных ценозов? Во-первых, 
равновесие между S и N может быть 
нарушено в результате несоответствия 
темпов изменения этих параметров в 
ответ на изменения условий среды 
(например, климата) из-за более 
высокой чувствительности к таким 
изменениям S по сравнению с N.  
Во-вторых, если относительно малый 
размер пула сообществ связан не с 
низкой продуктивностью среды, а, 
например, с изоляцией или 
эволюционной молодостью сообществ. 
В ряде работ обращается внимание на 
более высокую чувствительность к этим 
факторам N по сравнению с S [Terborgh, 
Faaborg, 1980; Shurin et al., 2000; Grace, 
2001; He et al., 2005; Akatov et al., 2005]. 
В частности, Herben [2005] отмечает, 
что островные сообщества благодаря 
изоляции обычно имеют меньший 
размер видового пула, чем 
материковые, что, однако, не 
обязательно ведет к аналогичным 
различиям в локальном видовом 
богатстве. В качестве вероятной 
причины относительной устойчивости 
богатства сообществ на небольших 
участках (S) к снижению размера  
их видовых пулов (N) можно 
рассматривать эффект компенсации 
плотностью (ЭКП), то есть, когда 
выпадение из видового пула одних 
видов сопровождается ростом обилия  
и встречаемости других [MacArthur, 
Wilson, 1963; MacArthur et al., 1972; 
Soule, 1986; Чернов, 2005; Gonzalez, 
Loreau, 2009]. Поскольку S/N отражает 
среднюю встречаемость (вероятность 
нахождения) видов сообществ (их 
пулов) на маленьких участках, 
следствием проявления ЭКП будет рост 
значений данного показателя. Ранее  
на примере открытых и сомкнутых 
травяных сообществ и древесного яруса 
лесных фитоценозов Западного Кавказа 

мы показали, что эффект компенсации 
плотностью, если он проявляется, 
затрагивает как аборигенные, так и 
адвентивные виды растений, а, 
соответственно, способствует росту 
численности последних [Акатов и др., 
2009а; Акатов, Акатова, 2010]. 

Следует отметить, что хотя ЭКП 
известен уже около 50 лет [MacArthur, 
Wilson, 1963; MacArthur et al., 1972], 
вопрос о причинах его возникновения 
все еще остается открытым. В 
частности, высказывается мнение, что 
процессы компенсации характерны не 
только для изолированных или 
молодых, но и для маловидовых 
сообществ экстремальных условий 
[Чернов, 2005]. Предполагается, что на 
таких местообитаниях произрастает 
небольшое число весьма многочис-
ленных видов. Если это так, то 
сформированные ими сообщества 
должны характеризоваться относи-
тельно высокими значениями S/N,  
а, соответственно, и относительно 
высоким потенциалом инвазибельности. 
То есть, если данное предположение 
верно, то в случае появления в видовых 
пулах сообществ экстремальных 
местообитаний адвентивных видов, 
можно ожидать, что они будут иметь 
высокие встречаемость и обилие на 
локальных участках. 

Таким образом, независимо от 
факторов, определяющих S/N, можно 
ожидать как относительной 
стабильности, так и существенного 
варьирования значений этого параметра 
у разных сообществ в разных регионах, 
а значит разного уровня их 
инвазибельности. Следует отметить, 
однако, что, несмотря на широкое 
обсуждение гипотезы видового пула и 
эффекта компенсации плотностью, 
фактические данные по локальному и 
региональному богатству растительных 
сообществ или структуре встречаемости 
их видов приводятся очень редко. 

В одной из таких работ 
анализируется соотношение между 
локальным видовым богатством,
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Рис. 1. Соотношение между S и S/N у фитоценозов лугов, пустошей, болот и лесов 
Эстонии (по данным Partel et al., 1996). 
S – локальное видовое богатство (число видов на площадках 1 м2), N – размер 
регионального видового фонда сообществ (оценивался на основе шкал Элленберга). 
 
 
актуальным и региональным видовым 
пулом для 14 типов сообществ Эстонии: 
6 типов объединяют травяные 
сообщества (лугов, пустошей и 
олиготрофных болот) и 8 – лесные 
(сухие и заболоченные сосновые, 
бореальные еловые, неморальные 
смешанные и другие типы леса)  
[Partel et al., 1996]. Локальное  
видовое богатство оценивалось 
авторами на площадках 1 м2, 
региональный видовой пул – на основе 
шкал Элленберга. Мы значения этих 
параметров определили по графикам, 
представленным в данной работе. Как 
показали расчеты, максимальными 
значениями S/N характеризуются 
многовидовые луговые сообщества на 
известняках (0.11) и маловидовые 
сообщества олиготрофных болот (0.10), 
минимальными – сухие сосновые леса с 
брусникой (0.05). В большинстве же 
сообществ значения S/N очень сходны и 
составляют 0.6–0.7. При этом между  
S и S/N наблюдается статистически 
значимая положительная зависимость 
(r = 0.603, P<0.05, без участка 
олиготрофного болота – r = 0.804, 
P<0.01) (рис. 1). То есть, многовидовые 
сообщества в среднем должны 
характеризоваться несколько более 
высоким потенциалом инвазибельности 
по сравнению с маловидовыми. 

Потенциал инвазибельности 
растительных сообществ  

Западного Кавказа 
В настоящее время на Западном 

Кавказе, также как и в других регионах, 
подавляющее большинство адвентив-
ных видов растений произрастает в 
часто нарушаемых растительных 
сообществах (полей и залежей, 
низкогорных пастбищ, отмелей рек, 
прирусловых лесов, вдоль дорог и т. д.) 
[Акатов и др., 2010, 2011]. В данном 
разделе статьи мы предприняли 
попытку сопоставить на основе 
описанного выше подхода потенциал 
инвазибельности природных или слабо 
нарушенных сообществ пока еще 
преимущественно свободных от таких 
видов, в том числе: 1) альпийских лугов 
и пустошей; 2) субальпийских 
среднетравных лугов изолированных  
и неизолированных высокогорных 
массивов; 3) древесного яруса лесных 
фитоценозов различных типов. Факти-
ческий материал по высокогорным 
сообществам был собран на высокогор-
ных массивах, расположенных в 
бассейнах рек Белая, Большая и Малая 
Лаба, семь из которых площадью 0.01–
36.5 км2 были изолированы от других 
массивов лесной растительностью. 
Описания производили на однородных 
участках растительности, в пределах 
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которых закладывали 25 площадок по 
16 м2 и 25 площадок по 0.5 м2. В 
качестве параметра S рассматривали 
среднее число видов на площадках  
0.5 м2, N – общее число видов на 
площадках 16 м2. Таким образом, N в 
данном случае оценен для площади  
400 м2 и примерно отражает размер 
актуального видового фонда сообществ. 
Фактический материал по древесному 
ярусу лесных фитоценозов собирался на 
всей территории Западного Кавказа. 
Параметры S и N для каждого типа 
лесных сообществ оценивали на основе 
130–170 описанных участков площадью 
300 м2: S – среднее число видов 
деревьев с диаметром ствола более 6 см 
на уровне груди на 300 м2, N – общее 
число таких видов, зарегистрированных 
в пределах участков. N в этом  
случае примерно отражает размер 
регионального видового пула.  
Общая характеристика высокогорных 
сообществ имеется в работах В.В. 
Акатова и др. [2003а] и V.G. Onipchenko 
[2002]; изолированных высокогорных 
массивов – В.В. Акатова и Т.В. 
Акатовой [1999]; лесных сообществ – 
И.А. Грудзинской [1953], К.Ю. 
Голгофской [1967], М.В. Придни [1980], 
О.С. Гребенщикова и др. [1990], М.С. 
Бебия [2002] и др. 

На основе данных о видовом пуле и 
локальном видовом богатстве 
описанных сообществ и, используя 
представленное выше уравнение, мы 
определили ожидаемое число 
адвентивных видов на участках в 
случае, если в их видовые фонды 
поступит по 5 видов таких растений. 
При этом мы предположили, что это 
приведет к увеличению размера пулов 
сообществ на соответствующее число 
видов, однако не окажет влияния на 
видовое богатство небольших участков. 
Краткое обоснование данного 
предположения представлено выше. 
Добавим лишь, что об этом 
свидетельствуют результаты исследова-
ний и в области инвазийной экологии. 
Из них следует, что на значительных по 
площади участках сообществ между 
числом адвентивных и аборигенных 

видов обычно наблюдается 
положительная зависимость, но с 
уменьшением размера участков она 
меняется на отрицательную; то есть 
внедрение адвентивных видов во 
втором случае сопровождается 
выпадением аборигенных [Moore et al., 
2001; Gilbert, Lechowicz, 2005]. 

Результаты расчетов представлены 
на рисунках 2 и 3 и в таблицах 1–3.  
Из рисунка 2 и таблиц 1 и 3 следует, 
что: 1) многовидовые высокогорные 
растительные сообщества, также как и 
сообщества Эстонии, характеризуются в 
среднем более высокими значениями 
соотношения S/N, и поэтому между 
локальным богатством высокогорных 
сообществ и потенциалом их 
инвазибельности наблюдается положи-
тельная зависимость; 2) изолированные 
сообщества являются в среднем более 
инвазибельными, чем неизолированные; 
3) альпийские луга и пустоши являются 
в среднем более инвазибельными, чем 
субальпийские. Первый и второй 
выводы хорошо согласуются с 
результатами эмпирических обобщений, 
свидетельствующими, что многовидо-
вые сообщества обычно включают 
большее число адвентивных видов, чем 
маловидовые [Sax, Brown, 2000; Brown, 
Peet, 2003; Pyšek et al., 2010; и др.],  
а также, что степень адвентивизации 
островных флор обычно выше, чем 
континентальных [Sax, Brown, 2000; 
Миркин, Наумова, 2002; Sax et al., 
2005]. Что касается более высоких 
значений S/N у сообществ альпийских 
лугов и пустошей, чем у среднетравных 
субальпийских лугов, и, как следствие, 
предположительно более высокой 
инвазибельности первых относительно 
вторых, то это может быть связано  
с двумя причинами. Во-первых,  
с относительно небольшим размером 
альпийских растений и, соответственно, 
более высокой плотностью их особей  
на участках; во-вторых, возможно с 
меньшим эволюционным возрастом 
альпийских фитоценозов относительно 
субальпийских [Толмачев, 1958; 
Гагнидзе, 1974; Стародубцев, 1991; 
Акатов и др., 2003б]. 
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Рис 2. Соотношение между общим числом видов растений (S) и ожидаемым числом 
адвентивных видов (Sa) на участках высокогорных сообществ 0.5 м2. 
Черные кружки – субальпийские луга неизолированных высокогорных массивов, белые 
– изолированных, белые треугольники – сообщества альпийских лугов и пустошей. 
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Рис 3. Соотношение между общим числом видов деревьев (S) и ожидаемым числом 
адвентивных видов (Sa) на участках лесных фитоценозов 300 м2. 
 

Из рисунка 3 и таблиц 2 и 3 следует, 
что ожидаемое число адвентивных 
видов деревьев на участках 300 м2 в 
рассматриваемых лесных фитоценозах 
варьирует не сильно – преимущест-
венно от 0.8 до 1.2. Наиболее низкими 
значениями S/N и, соответственно, 
потенциалом инвазибельности (Sa), 

характеризуются сообщества со 
средним видовым богатством на 
участках 300 м2 (2.9−3.2 вида), более 
высокими значениями этих параметров 
– сообщества с относительно высоким 
(4−4.4 вида) и относительно низким 
видовым богатством (2−2.5 вида).  
К первым относятся нижнегорные 

 
Таблица 1. Видовой фонд, видовое богатство и потенциал инвазибельности 
высокогорных растительных сообществ 
Сообщества  n N S S/N Sa 

Субальпийские луга 
– неизолированных массивов 
– изолированных массивов 

 
22 
12 

 
78.7 
56 

 
17.6 
15.5 

 
0.23 
0.28 

 
1.1 
1.3 

Альпийские луга и пустоши 21 49.8 17.9 0.36 1.6 
Обозначения: n – число участков; N – общее число видов растений, произрастающих на 
площади 400 м2; S – среднее число видов на площадках 0.5 м2; Sa – ожидаемое среднее число 
адвентивных видов растений на участках 0.5 м2 (отражает потенциал инвазибельности 
сообществ). 
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Таблица 2. Видовой фонд, видовое богатство и потенциал инвазибельности древесного 
яруса лесных фитоценозов 
Сообщества, доминирующие виды 
(высота над ур. м., м) n N S S/N Sa 

Субсредиземноморские леса: 
− Pinus pallasiana, Pinus pityusa, 
Quercus pubescens, Carpinus orientalis 
(20−200) 
− Quercus petraea, Carpinus orientalis 
(50−200) 
Колхидские леса: 
− Carpinus betulus, Fagus orientalis, 
Fraxinus excelsior, Buxus colchica 
(100−500) 
− Castanea sativa, Carpinus betulus, 
Fagus orientalis, Quercus petraea 
(100−1000) 
Низкогорные леса северного 
макросклона: 
− Quercus robur, Carpinus betulus 
(100−300) 
− Quercus petraea (300−1000) 
− Fagus orientalis (400−700) 
Среднегорные леса южного 
макросклона: 
− Abies nordmanniana, Fagus orientalis 
(1000−1800) 
Среднегорные леса северного 
макросклона: 
− Abies nordmanniana, Fagus orientalis 
(700−1200) 
− Abies nordmanniana, Fagus orientalis 
(1200−1500) 
Верхнегорные и субальпийские леса: 
− Abies nordmanniana, Fagus orientalis 
(1500−1900) 
− Betula litwinowii, Fagus orientalis 
(1700−2200) 
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1.23 
 

0.91 
Обозначения: n – число участков; N – общее число видов деревьев, зарегистрированных на 
130−170 площадках 300 м2; S – среднее число видов на площадках; Sa – ожидаемое среднее 
число адвентивных видов деревьев на участках 300 м2 (отражает потенциал инвазибельности 
сообществ). 
 
Таблица 3. Соотношение между видовым богатством и потенциалом инвазибельности 
растительных сообществ 

Сообщества (фитогруппировки) n r P 
Среднетравные луга 
– неизолированных массивов 
– изолированных массивов 
Низкотравные луга и пустоши 

 
22 
12 
21 

 
0.569 
0.250 
0.549 

 
< 0.01 

 
< 0.05 

Древесный ярус лесов 
– в целом 
– нижнегорных и среднегорных 

 
12 
10 

 
–0.191 
0.558 

 
 

< 0.1 
Обозначения: n – объем выборки (число участков травяной растительности, типов лесных 
фитоценозов); r – коэффициент корреляции Пирсона; Р – уровень достоверности. 
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буковые и среднегорные буково-
пихтовые леса; ко вторым – 
нижнегорные сообщества: субсредизем-
номорские леса Черноморского 
побережья, полидоминантные леса 
южного макросклона с Castanea sativa и 
нижнегорные дубовые леса северного 
макросклона; к третьим – верхнегорные 
и субальпийские леса обоих 
макросклонов. Исключение составляют 
влажные широколиственные леса 
южного макросклона с самшитовым 
подлеском. Они характеризуются 
высоким видовым богатством, но 
относительно низким значением S/N  
и, предположительно, относительно 
высокой устойчивостью к внедрению 
адвентивных видов. 

Можно предположить, что разное 
соотношение между видовым 
богатством и размером видового пула 
древесного яруса лесных фитоценозов 
связано с историей их формирования. 
Так, наиболее древними из них 
считаются буковые и буково-пихтовые 
леса [Колаковский, 1974; Мишич, 1974; 
Ратиани, 1979; Долуханов, 1980; Бебия, 
2002]. Имеются палеонтологические 
данные, свидетельствующие о том, что 
в горах умеренных широт подобные 
леса в виде особого пояса существовали 
уже с олигоцена или даже эоцена 
[Юрцев, 1972; Сябряй, 1992]. Во время 
похолодания в плиоцене и оледенений 
плейстоцена произошло вымирание 
некоторых видов, однако почти 
общепризнанно, что смены 
растительности в течение плиоцена и 
плейстоцена протекали спокойнее 
именно на больших высотах [Юрцев, 
1972; Мишич, 1974; Ратиани, 1979; 
Долуханов, 1980]. Обедненный видовой 
пул (относительно S) низкогорных 
субсредиземноморских, дубовых, а 
также полидоминантных лесов 
Западного Кавказа может быть 
результатом климатических колебаний 
в плейстоцене [Галушко, 1976; Ратиани, 
1979; Долуханов, 1980; Гребенщиков и 
др., 1990], а верхнегорных и 
субальпийских – эволюционной 
молодости и, как следствие, 
незавершенности процесса их 

формирования. Считается, что эти 
лесные сообщества сформировались 
только в начале плейстоцена, возможно 
− в конце плиоцена [Малеев, 1941; 
Ратиани, 1979; Клеопов, 1990]. 
 

Заключение 
Итак, в значительном числе 

публикаций показано, что число 
чужеродных видов на участках 
растительных сообществ в основном 
положительно связано с их видовым 
богатством и отрицательно – с размером 
видового пула. Соответственно, 
изменение значений одного из этих 
параметров при относительной стабиль-
ности другого должно неизбежно 
влиять на потенциал инвазибельности 
растительных сообществ. Поэтому 
представлялось логичным рассмотреть 
соотношение между локальным 
богатством и размером видового пула  
в качестве возможного индикатора 
устойчивости (неустойчивости) 
фитоценозов к проникновению в них 
таких видов. В данной работе мы 
предприняли попытку оценить на этой 
основе уязвимость некоторых природ-
ных и малонарушенных растительных 
сообществ Западного Кавказа к 
внедрению чужеродных видов. Расчеты 
показали, что в случае расширения в 
регионе эколого-ценотического спектра 
таких видов, чаще их можно будет 
встретить в многовидовых, изолирован-
ных, эволюционно молодых или в 
нарушенных в историческом прошлом 
ценозах. Таким образом, полученные 
результаты в целом хорошо 
согласуются с представлениями о 
современной структуре адвентивизации 
растительного покрова. Однако все же 
они основываются на ограниченном  
по объему и географии фактическом 
материале. Представляет интерес 
продолжение исследований в данном 
направлении. 
 

При подготовке публикации 
использованы результаты исследований, 
выполненных при финансовой 
поддержке РФФИ (гранты № 97-04-
48360, 07-04-00449, 12-04-00204). 
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The published data on resistance of plant communities to invasions are discussed. It is 
shown that variation in saturation with alien species on small areas of communities 
depends on the ratio: species richness – species pool. This ratio was used for estimation 
of the invasibility potential of the Western Caucasian natural plant communities (alpine 
heaths and low-grass meadows, subalpine middle-grass meadows on isolated by forest 
communities and not isolated high mountain ranges, tree layer of plain and mountain 
forests). The results show that the higher invasiveness potential is characteristic for 
communities with high species richness, and isolated, evolutionary young and broken in 
the historical past communities. 
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