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Известно, что чужеродные доминанты могут существенно ограничивать видовое богатство расти-
тельных сообществ на микроучастках. Но способны ли они влиять на видовое богатство крупных участ-
ков растительного покрова, остаётся неясным. Мы рассмотрели этот вопрос на примере 6 участков 
растительных сообществ с доминированием Solidago сanadensis, расположенных на местообитаниях 
разных типов (долина реки Белая, Западный Кавказ, 190–210 м над ур. моря). В пределах каждого из 
них с 25 площадок 0.25 м2 были отобраны пробы биомассы, которые затем были разобраны по видам 
и взвешены. Результаты анализа полученных данных показали: 1) S. сanadensis существенно снижает 
число сопутствующих видов на микроучастках растительных сообществ, однако процесс вытеснения 
этих видов имеет преимущественно неизбирательный (случайный) характер; 2) разные по размеру 
участки сообществ с высокой и низкой степенью доминирования S. сanadensis, содержащие сходный 
суммарный запас биомассы сопутствующих видов, включают в среднем близкое число таких видов; 
3) видовое сходство растительных сообществ, расположенных на местообитаниях разных типов, не 
зависит от степени доминирования в них S. сanadensis. Сделан вывод, что размер видовых пулов 
ценозов с высокой и низкой степенью доминирования S. сanadensis является примерно одинаковым. 
Соответственно, рост участия этого вида в сообществах может непосредственно угрожать другим 
видам только, если площадь этих сообществ относительно невелика. 
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Введение
Поскольку доля чужеродных видов рас-

тений в региональных флорах непрерывно 
увеличивается, растёт вероятность того, что 
всё большее их число будет доминировать 
в местных ценозах [Rejmánek et al., 2013]. 
Причём многие из них, благодаря некоторым 
особенностям их биологии (высокой скоро-
сти размножения, эдификаторным способно-
стям, устойчивости к изменению абиотиче-
ских условий среды или фитофагам), смогут 
достигать большего участия в сообществах, 
чем аборигенные доминанты [Meiners et al., 
2001; Callaway, Ridenour, 2004; Rejmánek et 
al., 2013; Seabloom et al., 2015; Liu et al., 2017; 
Rejmánek, Simberloff, 2017]. Но, как следует 
из энергетической (species–energy) гипотезы 
[Wright, 1983; Srivastava, Lawton, 1998], чем 
выше участие доминирующих видов в форми-

ровании фитоценозов, тем меньше простран-
ства и ресурсов остаётся другим (сопутству-
ющим) видам, тем меньшее число их особей 
оказывается на участках, тем ниже вероят-
ность, что они будут относиться ко многим 
видам. Известно, что такой механизм в соче-
тании со средообразующей деятельностью 
доминантов, способен значительно ограни-
чивать число видов на небольших участках 
растительных сообществ [Hillebrand et al., 
2008; Somodi et al., 2008; Hejda et al., 2009; 
Csergő et al., 2013; Bartha et al., 2014; Акатов и 
др., 2018а, 2018б]. При этом характер такого 
воздействия на видовое богатство крупных 
участков растительного покрова остаётся не-
ясным и является предметом острых споров 
[Houlahan, Findlay, 2004; Powell et al., 2013; 
Stohlgren, Rejmánek, 2014; Chase et al., 2015; 
Rejmánek, Stohlgren, 2015]. 
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Сделано предположение, что региональ-
ные последствия локального воздействия 
доминантов на фитоценозы могут зависеть 
от того, насколько сопутствующие виды рас-
тений отличаются друг от друга по устойчи-
вости к этому фактору [Powell et al., 2011, 
2013; Акатов и др., 2017]. Если устойчивость 
к нему у видов не одинакова, то рост степе-
ни доминирования на микроучастках цено-
зов должен сопровождаться исключением из 
них, главным образом, одних и тех же (менее 
устойчивых) видов растений (избирательное 
или упорядоченное вымирание [Solan et al. 
2004; Gross, Cardinale, 2005]), что приведёт к 
их исчезновению на крупных участках. При-
чём, по мнению Пауэлл с соавторами [Powell 
et al., 2011], данный эффект может быть уси-
лен, если более устойчивыми в этом отноше-
нии окажутся обычные виды растений, или 
ослаблен, если редкие. Если же дифференци-
рованность сопутствующих видов по устой-
чивости к доминанту выражена слабо, то его 
воздействие приведёт к исключению из раз-
ных микроучастков главным образом разных 
видов (неизбирательное или случайное вы-
мирание [Solan et al., 2004; Gross, Cardinale, 
2005]). Следствием такого процесса станет 
снижение встречаемости многих сопутству-
ющих видов, но каждый из них потенциаль-
но сможет быть обнаружен на микроучастках 
ценоза с любым участием доминанта, а, со-
ответственно, микроучастки с низкой и вы-
сокой степенью доминирования будут иметь 
примерно равные по размеру видовые пулы. 
В этом случае, как следует из энергетической 
гипотезы [Wright, 1983, Srivastava, Lawton 
1998], участки сообществ с разной степенью 
доминирования, но, благодаря разной площа-
ди, с примерно равной суммарной биомас-
сой сопутствующих видов должны включать 
примерно равное число таких видов. Это оз-
начает, что рост участия доминантов в таких 
сообществах может угрожать другим видам 
только в случае, если их площадь относи-
тельно невелика.

Чужеродный вид Solidago сanadensis L. 
(родина Северная Америка) считается од-
ним из наиболее агрессивных видов растений 
России. Как в естественном, так и во вторич-
ном ареале, он произрастает на местообита-

ниях разных типов (на заброшенных полях, 
по обочинам дорог, на лесных опушках, в на-
рушенных лесах, по берегам рек) и на всех из 
них способен достигать высокой плотности 
особей, что позволяет ему абсолютно доми-
нировать в ценозах. Предполагают также, что 
золотарник канадский выделяет дитерпенои-
ды, которые ингибируют рост сеянцев других 
видов и таким образом вытесняют их [Weber, 
2000; Виноградова и др., 2009; Морозова, Ви-
ноградова, 2018].

Целью данной работы является оценка 
характера воздействия Solidago canadensis на 
видовое богатство растительных сообществ 
в разном пространственном масштабе: 1) на 
микроучастках, где происходит непосред-
ственное взаимодействие между растения-
ми (точечный уровень), 2) на более крупных 
участках ценозов с доминированием этого 
вида (ценотический уровень), 3) на несколь-
ких участках сообществ с доминированием S. 
canadensis, сформированных на местообита-
ниях разных типов (инфраценотический уро-
вень). При этом мы хотели ответить на следу-
ющие вопросы: 

1. Насколько тесной является связь меж-
ду степенью доминирования S. сanadensis и 
видовым богатством на микроучастках рас-
тительных сообществ, сформированных на 
местообитаниях разных типов? 

2. Случайное или упорядоченное исчезно-
вение видов наблюдается на таких участках 
в результате роста участия доминирующего 
вида? Если результатом воздействия золотар-
ника является случайное исчезновение видов, 
то каково соотношение площади участков 
сообществ с разной степенью его доминиро-
вания, включающих примерно равное число 
видов? 

3. Если рост участия S. сanadensis ведёт к 
полному вытеснению некоторых видов, либо 
снижению их встречаемости, то каким обра-
зом это может повлиять на степень сходства 
(или различия) видового состава раститель-
ных сообществ, расположенных на местоо-
битаниях разных типов? 

Воздействие доминирующих видов на 
видовое богатство сообществ в разном про-
странственном масштабе чаще оценивают, 
сопоставляя степень доминирования с видо-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 20204

вым богатством сообществ на участках раз-
ной площади [Gaertner et al., 2009; Hejda et al., 
2009; Powell et al., 2011], либо путём постро-
ения кривых регрессии «площадь – число ви-
дов» для относительно крупных по размеру 
участков растительности с доминированием 
одного или нескольких видов [Richardson et 
al., 1989; Powell et al., 2011, 2013; Stohlgren, 
Rejmánek, 2014; Rejmánek, Stohlgren, 2015]. 
Однако, как показывает опыт, нередко труд-
но обнаружить на местности такие крупные 
участки сообществ [Rejmánek, Rosѐn, 1992]. 
Кроме того, в пределах относительно круп-
ных участков сообществ с высокой (в сред-
нем) степенью доминирования определённых 
видов всегда можно найти микроучастки, где 
участие этих видов относительно невелико 
(«окна») [Hejda, Pyšek, 2006], что может су-
щественно повлиять на результаты исследо-
ваний. Поэтому для решения поставленной 
задачи мы использовали данные по сериям 
микроплощадок, заложенных в пределах от-
носительно небольших участков фитоцено-
зов с доминированием S. сanadensis.

Материал и методика

Методы сбора фактического материала
Район исследований – Западный Кавказ, 

Республика Адыгея, терраса р. Белая, высота 
190–210 м над ур. моря. Объектом изучения 
явились 6 участков растительных сообществ 
с хорошо выраженным доминированием 
Solidago сanadensis, расположенных в место-
обитаниях разных типов: 1) на месте забро-
шенных распаханных участков (участки 1 и 
2); 2) вдоль грунтовых дорог в пойменном 
лесу (участки 3 и 4), 3) вдоль опушек пой-
менного леса (участки 5 и 6). Координаты 
первого участка – 44°37′21″ с. ш., 39°59′35″ 
в. д., второго – 44°37′19″ с. ш., 39º59′53″ в. д., 
остальных – 44°36′12″ с. ш., 40°02′35″ в. д.

В пределах выбранных участков сооб-
ществ было заложено по 25 площадок разме-
ром 0.5 × 0.5 м. Часть из них была заложена 
регулярным способом в виде одной – двух 
трансект, включающих по 10 площадок; дру-
гие – сериями по 5–15 штук на участок. Во 
втором случае выбирали варианты сообществ 

с высоким и низким проективным покрытием 
S. сanadensis, которое оценивали визуально. 
При этом на всех площадках золотарник вы-
ступал в качестве доминанта или, по крайней 
мере, содоминанта. Это свидетельствовало 
о том, что на всех из них условия произрас-
тания благоприятны для данного вида, и они 
могут быть полностью им колонизирова-
ны в будущем (аргумент из работы [Hejda, 
Pyšek, 2006]). С каждой площадки были ото-
браны пробы биомассы. Для каждой из них 
была определена степень доминирования S. 
сanadensis (относительная биомасса особей 
этого вида – D), сырая биомасса сопутству-
ющих видов (Ws) и их видовое богатство (S). 

Методы анализа фактического материала
Характер связи между степенью доми-

нирования (D) и видовым богатством (S) на 
микроучастках ценозов (точечный уровень) 
определяли путём построения линейных и 
полиномиальных (2-й степени) моделей ре-
грессии. Предполагалось, что статистическая 
значимость только линейных коэффициентов 
регрессии свидетельствует о линейном ха-
рактере связи, линейных и квадратичных или 
только квадратичных – о криволинейном (ис-
пользовался t-критерий Стьюдента). Тесноту 

этой связи определяли путём оценки нескор-
ректированного коэффициента детермина-
ции (использовался F-критерий Фишера).

Если рост участия доминанта, вследствие 
неизбирательного вытеснения им других ви-
дов, не оказывает существенного влияния на 
видовое богатство сообщества в целом, то, 
в соответствии с энергетической гипотезой, 
участки сообществ с низкой и высокой сте-
пенью доминирования, но, благодаря разной 
площади, с примерно равной суммарной био-
массой сопутствующих видов должны вклю-
чать примерно равное число таких видов. С 
целью проверки этого предположения, мы: 
1) для каждого из шести участков сформи-
ровали группы из одной, двух, трёх, четы-
рёх и пяти проб с наименьшим участием S. 
сanadensis и для каждой из них определили 
суммарную биомассу сопутствующих ви-
дов; 2) сформировали группы проб с наибо-
лее высоким участием этого вида, в которых 
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суммарная биомасса сопутствующих видов 
примерно соответствовала значениям этой 
характеристики в группах проб с низким его 
участием; 3) сопоставили общее число видов 
в группах проб с высоким и низким участием 
S. сanadensis, но имеющих примерно равную 
суммарную биомассу сопутствующих видов.

С целью оценки влияния S. сanadensis на 
степень дифференцированности видового со-
става сообществ, расположенных на местоо-
битаниях разных типов, мы рассчитали видо-
вое сходство между всеми шестью участками, 
отдельно для вариантов с низким и высоким 
участием этого вида. Для этого использовали 
коэффициент Съеренсена (Ks = 2С/(А+В), где 
А и В – число видов в десяти пробах с наибо-
лее низким (или наиболее высоким) участи-
ем этого вида, отобранных на сравниваемых 
участках; С – общее число видов в группах 
проб сравниваемых участков). Значимость 
различия между ними (средними значениями 
сходства) оценивали методом однофакторно-
го дисперсионного анализа (ANOVA).

Результаты 
Результаты исследований приведены на 

рисунках и в таблицах. На рисунке 1 показано 
соотношение между степенью доминирования 
S. сanadensis (D) и видовым богатством (S) на 
микроучастках ценозов, сформированных на 
местообитаниях разных типов. Из него видно, 
что связь между значениями этих характери-
стик на пяти из шести участков является преи-
мущественно отрицательной и статистически 
значимой. На участках 2, 5 и 6 (залежь, лесные 
опушки) она линейная, 1 и 4 (залежь и уча-
сток, расположенный вдоль дороги) – криво-
линейная (в обоих случаях квадратичные ком-
поненты полиномиальных моделей являются 
статистически значимыми на уровне Р < 0.01). 
Наиболее тесная связь между D и S выявлена 
на участке залежи 2. На участке 3 (расположен 
вдоль лесной дороги) она, напротив, не обна-
ружена. В целом же полученный результат 
позволяет предположить, что в большинстве 
сообществ рост степени доминирования S. 
сanadensis ведёт к снижению числа сопутству-
ющих видов на микроучастках. В частности, в 
сообществе 2 рост доли биомассы этого вида 

на микроучастках от 40–50% до более чем 
90% ведёт к снижению числа сопутствующих 
видов на 0.25 м2 от 9–15 до 4–6; в сообществе 
5 – от 10–15 до 3–7 видов.

В таблице 1 представлены данные о сред-
нем видовом богатстве отдельных проб и 
общем числе видов в их группах, сформи-
рованных на основе двух признаков: 1) раз-
ное участие S. сanadensis (наиболее низкое и 
наиболее высокое), 2) равная суммарная (для 
групп проб) биомасса сопутствующих видов 
растений. Группы проб с низким участием зо-
лотарника состояли из одной, двух, трёх, че-
тырёх и пяти штук (варианты 1–5); с высоким 
участием этого вида – 3–10, 6–13, 8–16, 10–16 
и 11–18 штук, соответственно. Как видно из 
таблицы, среднее число видов в пробах с низ-
ким участием S. сanadensis ожидаемо выше, 
чем с высоким (в пятом варианте в 1.1–2.2 
раза). Однако общее число видов в сравнива-
емых группах проб отличается в значительно 
меньшей степени и разнонаправленно. В сред-
нем для первого варианта общее число видов 
в группах проб с низким и высоким участием 
золотарника составило 12.7 и 12.8, соответ-
ственно, для второго – 15.5 и 16.0, третьего – 
17.8 и 17.3, четвёртого – 19.3 и 20.0, пятого – 
20.8 и 21.0. При этом, как видно из рисунка 2, 
разные участки несколько отличаются в этом 
отношении друг от друга. Так в разных ва-
риантах первого и второго участков (залежи) 
общее число видов в сравниваемых группах 
проб отличается минимально (на 2–3 вида) и в 
разном направлении. На третьем и четвёртом 
участках (расположены вдоль лесных дорог) в 
группах проб с высоким участием золотарни-
ка обнаружено несколько большее число ви-
дов, чем с низким его участием (на 2–5 видов). 
На пятом и шестом участках (лесные опуш-
ки) – наоборот. Причём наибольшее различие 
наблюдается на пятом участке: в группах из 
трёх, четырёх и пяти проб с низким участием 
золотарника было обнаружено 25, 27 и 28 ви-
дов растений, против 18, 20 и 22 видов в со-
ответствующих группах проб с высоким его 
участием. 

В таблице 2 сведены списки видов с их по-
стоянством для пяти проб с каждого участка 
с наиболее низким участием S. сanadensis и 
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Рис. 1. Соотношение между степенью доминирования Solidago сanadensis (D) и числом сопутствующих видов (S) 
на микроучастках сообществ разных типов местообитаний. В поле графика приведены статистически значимые 
на уровне P < 0.05 значения нескорректированного коэффициента детерминации (R2). На участке 3 статистически 
значимая связь между D и S не обнаружена.

Таблица 1. Видовое богатство в группах проб с разным участием Solidago canadensis, но c примерно равной сум-
марной биомассой сопутствующих видов

№ 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6

SG с низким участием S. сanadensis с высоким участием S. сanadensis

Вариант 1 

n 1 1 1 1 1 1 3 10 7 5 5 5

D 0.51 0.39 0.30 0.19 0.28 0.28 0.86 0.95 0.95 0.94 0.93 0.93

Ws 276.5 285.2 150.4 209.4 144.2 231.4 266.8 276.4 154.5 209.4 145.0 237.6

S 16 15 9 10 14 12 8 5 5.1 6.6 6.6 5.2

N 16 15 9 10 14 12 13 13 13 15 13 10

Вариант 2

n 2 2 2 2 2 2 6 13 12 10 8 8
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большего числа проб с каждого участка с вы-
соким его участием. Средняя доля биомассы 
золотарника в пробах сравниваемых групп 
для всех участков равна 0.39±0.02 (n=30) и 
0.85±0.01 (n=88), суммарная биомасса сопут-
ствующих видов: 5878.8 г и 5888.4 г, соот-
ветственно. Из таблицы видно, что все виды, 
встреченные в трёх пробах из пяти с низким 
участием золотарника, хотя бы на одном 
участке (то есть с постоянством на участке 
55% и более), присутствуют в пробах с высо-
ким участием этого вида, но их постоянство в 
этих пробах существенно ниже. Среди видов 
с более низким постоянством, 23 встречены в 
пробах с разным участием S. сanadensis, 9 – 
только в пробах первой группы и 10 – второй. 
При этом среди редких видов, встреченных 
только в пробах с низким участием золотар-

D 0.52 0.43 0.35 0.21 0.31 0.30 0.85 0.93 0.91 0.92 0.91 0.92

Ws 545.9 458.8 371.0 473.2 343.6 411.8 537.4 448.8 371.5 476.4 344.4 411.0

S 13.5 12.5 8.0 9.5 14.5 11.5 5.1 7.8 5.2 6.7 6.8 5.4

N 18 18 12 13 18 14 16 17 15 17 19 12

Вариант 3

n 3 3 3 3 3 3 8 16 14 12 10 10

D 0.53 0.45 0.34 0.26 0.34 0.32 0.85 0.91 0.89 0.91 0.86 0.91

Ws 754.2 672.0 410.4 634.6 549.4 605.2 744.2 658.2 410.4 628.6 548.2 601.0

S 12.7 13.0 7.0 9.7 15.3 10.7 7.9 5.3 5.4 6.9 6.5 5.2

N 19 22 12 14 25 15 20 20 15 18 18 13

Вариант 4

n 4 4 4 4 4 4 10 16 15 13 12 12

D 0.55 0.45 0.35 0.26 0.36 0.32 0.83 0.89 0.87 0.87 0.86 0.87

Ws 948.0 828.6 586.0 810.8 708.6 835.1 960.5 822.7 580.2 814.8 704.8 828.6

S 12.3 10.8 6.3 12.0 15.0 9.3 8.1 5.9 5.7 7.9 6.3 5.3

N 19 22 13 20 27 15 22 24 17 24 20 13

Вариант 5

n 5 5 5 5 5 5 11 18 17 14 14 14

D 0.56 0.46 0.36 0.26 0.38 0.34 0.83 0.87 0.83 0.85 0.85 0.86

Ws 1089.0 1042.0 806.6 1075.0 857.8 1009.0 1101.0 1042.0 806.2 1083.0 855.8 1002.0

S 12 11.4 6.4 11.4 14.4 9.8 8.3 6.1 5.8 8.1 6.9 5.4

N 20 24 15 22 28 16 22 25 17 27 22 13

Примечание: № – номер участка, SG – группы проб с высоким и низким участием S. сanadensis, n – число проб в 
группах (группы проб с низким участием S. сanadensis состоят из одной, двух, трёх, четырёх и пяти штук – варианты 
1, 2, … 5), D – средняя для пробы степень доминирования (относительная биомасса) S. сanadensis, Ws – суммарная 
в группах проб биомасса сопутствующих видов, S – среднее для пробы число сопутствующих видов, N – общее 
число сопутствующих видов в группах проб. 

ника, присутствуют два вида, которые можно 
рассматривать как рудеральные: Helianthus 
tuberosus (родина Северная и Южная Амери-
ка) и Cirsium incanum (аборигенный); с высо-
ким присутствием золотарника – только один 
вид: Convolvulus arvensis. Всего в 30 пробах 
с низким участием S. сanadensis (отобраны с 
площади 7.5 м2) было выявлено 56 видов, в 88 
пробах с высоким его участием (отобраны с 
площади 22 м2) – 57 видов. 

Виды с низким постоянством в группах 
проб с разным участием Solidago сanadensis 
представлены в табл. 2: Ranunculus sp., Med-
icago lupulina, Juncus tenuis, Plantago major, 
Mentha longifolia, Glechoma hederacea, Gera-
nium sanguineum, Agrimonia eupatoria, Coro-
nilla varia, Cruciata laevipes, Asclepias syriaca, 
Holcus lanatus, Rumex conglomeratus, Trifo-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 20208

Рис. 2. Число видов в группах проб (N) с разной степенью доминирования Solidago canadensis, но c примерно 
равной суммарной биомассой сопутствующих видов. Чёрный столбик – группы проб с низким участием Solidago 
canadensis, белый – с высоким. Группы проб с низким участием S. сanadensis состоят из одной, двух, трёх, четырёх 
и пяти штук – варианты 1, 2, … 5.

Таблица 2. Постоянство видов (%) в группах проб с разной степенью доминирования Solidago canadensis, но с 
примерно равной суммарной биомассой сопутствующих видов

Участие
S. canadensis (D)

Низкое Высокое

0.26 0.38 0.347 0.46 0.56 0.36 0.85 0.85 0.86 0.87 0.83 0.83

Число проб 5 5 5 5 5 5 14 14 14 18 11 17
Суммарная Ws 1075 857.8 1009 1042 1089 806.6 1082 855.8 1002 1042 1101 806.2
Номер участка 4 5 6 2 1 3 4 5 6 2 1 3

Виды с высоким постоянством  на трех и более участках

Solidago canadensis 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Elytrigia repens 100 100 100 100 100 100 100 94 91 94
Erigeron annuus 100 100 60 20 93 71 14 11 18
Poa pratensis 100 20 80 100 100 60 93 7 57 100 100 71
Vicia sepium 60 40 100 60 20 40 29 21 43 11 18 12
Carex michelii 100 60 80 20 100 57 64 29
Trifolium repens 40 40 40 40 7 7 17
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lium pratense, Galeopsis tetrachit, Carex sp., 
Galium aparine, Lotus corniculatus, Lathyrus 
tuberosus, Lythrum salicaria, Euophorbia sp., 
Inula germanica.

Средние значения коэффициента видово-
го сходства Съеренсена между участками це-
нозов с низким участием S. сanadensis соста-
вили 0.44±0.02, n = 15, c высоким – 0.46±0.02, 
n = 15. То есть различие между ними неболь-
шое и статистически не значимое (ANOVA, 
F4.20 = 0.30, P = 0.05). При этом, как видно из 
таблицы 2, рост участия золотарника ведёт 
к снижению в сообществах числа видов, ко-
торые можно рассматривать в качестве диа-
гностических, например, имеющих относи-
тельно высокое постоянство (более 55–60%) 
на одном-двух участках. В результате сооб-
щества с высокой степенью доминирования 
Solidago canadensis, расположенные в разных 
местообитаниях, практически не дифферен-
цируются на типы на основе этого подхода, 
в отличие от ценозов с низким его участием.

Daucus carota 100 100 60 7 21 21 18 6

Виды с высоким постоянством на одном-двух участках

Cychorium intybus 60 40 20 20 20 36 7 6

Verbena officinalis 60 60 20 7 7
Prunella vulgaris 40 80 29 43
Viola sp. 100 40 43 6
Potentilla recta 60 80 20 40 40 21 7 43 18 35
Cynodon dactylon 60 7
Calamagrostis 
epigeios 40 60 20 20 36 57 17 9 18

Fragaria viridis 80 61 18
Eryngium campestre 100 40 11
Galium verum 80 60 22 36
Festuca ovina 40 60 29 11 9
Equisetum telmateia 80 27
Salvia tesquicola 80 27
Thesium arvense 20 60 21 6 18
Carex contigua 60 64

Rubus cesius 40 40 60 100 14 43 6 55 100

Примечания. В таблице полужирным шрифтом выделены значения постоянства, превышающие 55%. Виды с низ-
ким постоянством в группах проб с низким участием Solidago сanadensis: Hypericum perforatum, Cirsium incanum, 
Inula helenium, Plantago lanceolata, Populus alba, Achillea millefolium, Crataegus sp., Koeleria luerssenii.
Виды с низким постоянством в группах проб с высоким участием Solidago сanadensis: Filipendula vulgaris, Verbascum 
chaixii subsp. orientale, Lysimachia vulgaris, Juncus inflexus, Falcaria vulgaris, Seseli sp., Convolvulus arvensis, Cornus 
australis, Geum urbanum, Potentilla argentea. Названия видов даны по: [Зернов, 2006].

Обсуждение
Таким образом, полученные результаты 

могут быть сведены к следующему:
1. Рост степени доминирования S. 

сanadensis ведёт к снижению числа сопут-
ствующих видов на микроучастках большин-
ства изученных растительных сообществ. 

2. Участки сообществ с разной степенью 
доминирования, но с примерно равной сум-
марной биомассой сопутствующих видов 
(благодаря их разной площади) в среднем 
включают примерно равное число таких ви-
дов. Это может означать, что сопутствую-
щие виды слабо отличаются друг от друга 
по устойчивости к золотарнику, а поэтому 
рост его участия в ценозах ведёт к исключе-
нию из разных микроучастков, главным об-
разом, разных видов. Соответственно, размер 
видового пула участков сообществ с разной 
степенью его доминирования должен быть 
примерно одинаковым. В результате  рост 
участия S. сanadensis в сообществах может 
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угрожать другим видам только в случае, если 
их площадь относительно невелика. 

3. При этом, на одном из участков (№ 5, 
лесная опушка) группы проб с высоким уча-
стием S. сanadensis включают существенно 
меньшее число сопутствующих видов, чем 
группы проб с низким его участием, но с при-
мерно равной суммарной биомассой других 
видов. Это может свидетельствовать о неко-
тором проявлении эффекта избирательного 
вытеснения видов из микроучастков сооб-
щества. Похожая ситуация наблюдается на 
участке 6 (также лесная опушка), однако раз-
личие между числом видов в сравниваемых 
группах проб здесь выражено в меньшей сте-
пени. Обратим также внимание, что на участ-
ках 3 и 4, расположенных вдоль лесных до-
рог, отобранные с них пробы с более высоким 
участием золотарника включают несколько 
большее число видов, чем с низким его уча-
стием. Наиболее вероятно, что это результат 
более слабого воздействия S. сanadensis на 
видовое богатство микроучастков этих цено-
зов, по сравнению с другими (рис. 1, табл. 1). 
Как видно из таблицы 1, среднее число видов 
на микроучастках этих ценозов с высоким 
участием S. сanadensis выше, чем с низким в 
1.1–1.4 раза; других – в 1.5–2.1 раза.

4. Поскольку на большинстве изученных 
участков воздействие S. сanadensis ведёт пре-
имущественно к случайному исключению 
сопутствующих видов и не влияет на размер 
видового пула ценозов, то соотношение пло-
щади участков сообществ с разной степенью 
его доминирования, но включающих пример-
но равное число сопутствующих видов, мо-
жет быть спрогнозировано по соотношению 
площади участков с равной суммарной био-
массой этих видов. В нашем случае, как это 
следует из таблицы 1, в среднем для 1-го – 
4-го участков оно варьирует примерно от 1:3 
(пятый вариант, где относительная биомасса 
золотарника в среднем равна 0.41 и 0.85, со-
ответственно) до 1:6 (первый вариант, D = 
0.35 и 0.92).

5. Если бы в составе растительных сооб-
ществ с высоким участием S. сanadensis были 
способны произрастать в основном только 
определённые (устойчивые к данному фак-
тору) виды, то можно было бы ожидать, что 

влияние особенностей местообитаний на их 
видовой состав было бы слабее, чем на состав 
сообществ с низким участием данного вида. 
Соответственно, видовой состав ценозов со 
значительным участием золотарника был бы 
более однородным, чем с низким. Однако 
мы не обнаружили проявления этого эффек-
та. При этом, как следует из наших данных, 
рост участия S. сanadensis ведёт к снижению 
встречаемости (постоянства) многих сопут-
ствующих видов растений и, как следствие, 
снижению числа видов в ценозах, которые 
можно рассматривать в качестве диагности-
ческих. Результатом этого процесса является 
снижение ценотического разнообразия (го-
могенизация) участков растительного покро-
ва, подверженных заселению S. сanadensis, 
если оно оценивается путём выделения типов 
сообществ на основе таких видов.

Наши результаты согласуются с вывода-
ми, которые были сделаны ранее в некоторых 
других работах. В частности, в обзорах Гер-
тнер с соавторами и Пауэлл с соавторами по-
казано, что хотя чужеродные доминанты ча-
сто снижают видовое богатство на небольших 
участках ценозов, сила этого эффекта ослабе-
вает по мере увеличения пространственного 
масштаба исследования, а на участках более 
25–100 м2 его воздействие становится прак-
тически незаметным [Gaertner et al., 2009; 
Powell et al., 2011]. Аналогичные выводы 
были сделаны Пауэлл с соавторами [Powell 
et al., 2013] в результате сравнения участков 
лесных биомов разных типов (штаты Гавайи, 
Миссури и Флорида, США) с доминировани-
ем чужеродных видов растений (проективное 
покрытие > 90%) со сходными по условиям 
произрастания участками лесов, но с домини-
рованием аборигенных растений, участие ко-
торых было ниже. Воздействие чужеродных 
и аборигенных видов на биоразнообразие в 
разном пространственном масштабе оцени-
вали путём сопоставления кривых регрессии 
«площадь – число видов». Результаты показа-
ли, что сообщества с доминированием чуже-
родных видов характеризуются относительно 
низким видовым богатством на небольших 
участках, но более высокой скоростью нако-
пления видов при увеличении их площади, 
по сравнению с сообществами с доминирова-
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нием аборигенных видов. В итоге на крупных 
участках сообществ с доминированием чуже-
родных и аборигенных видов видовое богат-
ство оказывается близким. Авторы делают 
вывод, что выявленная ими закономерность 
имеет универсальный характер и с этим со-
гласны Чейз с соавторами [Chase et al., 2015]. 

Однако известны и другие результаты. В 
частности, по мнению Риджала с соавтора-
ми [Rijal et al., 2017], в растительных сооб-
ществах северной Скандинавии с домини-
рованием Heracleum persicum (родина Иран) 
способны произрастать лишь несколько 
наиболее высоких аборигенных видов, что, 
по-видимому, является результатом изби-
рательного вытеснения им других видов. В 
работе Стандиш с соавторами [Standish et al., 
2001] показано, что местные виды широколи-
ственных лесов Новой Зеландии отличаются 
своей устойчивостью к вторжению чужерод-
ного вида Tradescantia fluminensis (родина 
Южная Америка), преимущественно бла-
годаря разной теневыносливости. В Чехии 
было оценено влияние 13 чужеродных видов 
растений (в том числе, Solidago gigantea), 
большинство из которых достигали высоко-
го проективного покрытия (n = 130, медиана 
покрытия – 90%), на видовое богатство фи-
тоценозов на отдельных участках площадью 
16 м2 и в сериях из 10 таких участков (160 
м2) [Hejda et al., 2009]. В качестве эталона ис-
пользовались аналогичные серии участков с 
доминированием аборигенных видов, харак-
теризующихся преимущественно более низ-
ким покрытием (n = 130, медиана покрытия 
– 40%). Результаты показали, что внедрение 
в сообщества иноземных доминантов, до-
стигающих более высокого покрытия, чем 
аборигенные, привело к большему или мень-
шему (в зависимости от вида растения), но 
примерно пропорциональному снижению их 
видового богатства на отдельных участках 
и в их сериях. Аналогичный результат был 
получен ранее [Pyšek, Pyšek, 1995] на приме-
ре сообществ с доминированием Heracleum 
mantegazzianum.

Ричардсон с соавторами обнаружили, что 
сообщества биома «финбош» (Fynbos Biome, 
Южная Африка) с доминированием чужерод-
ных видов деревьев и кустарников характе-

ризуются более низким видовым богатством 
на небольших участках, чем те, в которых 
доминируют аборигенные виды. При этом 
наклон линий регрессии «площадь – число 
видов» на участках с доминированием видов 
разного происхождения существенно не от-
личался [Richardson et al., 1989]. Рейманек и 
Стохлгрен на основе анализа двух больших 
групп данных по лесным, луговым и пустын-
ным ценозам территории Северной Америки 
(США) пришли к выводу, что имеет место 
широкий континуум в соотношении реакции 
растительных сообществ на воздействие чу-
жеродных доминантов в разном простран-
ственном масштабе [Stohlgren, Rejmánek, 
2014; Rejmánek, Stohlgren, 2015].

Неоднозначность результатов по данной 
проблеме может быть вызвана особенностя-
ми характера воздействия разных чужерод-
ных доминантов на местные виды [Richardson 
et al., 2000; Standish et al., 2001; Hejda, Pyšek, 
2006; Hejda et al., 2009; Rejmánek et al., 2013]. 
В одних случаях это выражается в сокраще-
нии ими на микроучастках пространства и 
объёма ресурсов, в других – в трансформации 
местообитаний путём накопления слоя опада, 
изменения светового режима, физико-химиче-
ских свойств почвы и т. д. Сделано предполо-
жение, что среди чужеродных видов растений 
только около 10% могут быть отнесены к та-
ким «трансформерам» [Rejmánek et al., 2013]. 
Но пример S. сanadensis, а этот вид тоже от-
носят к этой категории [Виноградова и др., 
2009], показывает, что, по-видимому, не все из 
них способны избирательно вытеснять другие 
виды, а, соответственно, оказывать значитель-
ное воздействие на видовое богатство круп-
ных участков растительных сообществ. 

Кроме того, воздействие одних и тех же 
чужеродных доминантов может иметь раз-
ные последствия в разных условиях среды, 
либо в сообществах разных типов [Hejda et 
al., 2017; Vítková et al., 2017]. Об этом свиде-
тельствуют и наши результаты, поскольку на 
одном из шести изученных участков призна-
ки избирательного вытеснения золотарником 
других видов, по-видимому, все же были об-
наружены. Но в целом знания об этом аспек-
те рассматриваемой проблемы также остают-
ся ограниченными.
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