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ВВЕДЕНИЕ
Актуальность темы исследования. Выявление механизмов

формирования состава и структуры растительных сообществ представляет
собой наиболее актуальную задачу современной геоботаники, ботаники и
экологии. Существует несколько различных методологических подходов к
её решению, среди которых в последнее время анализ функциональных
признаков получил наибольшее развитие (G�rni	r 	t �l., 2016). Этот подход
позволяет выявить, с одной стороны, насколько рассматриваемый признак
важен для адаптации тех или иных видов растений к условиям
местообитания в фитоценозе, а с другой – насколько он способствует
доминированию видов в этом сообществе. Направления изменения
признаков у доминирующих и недоминирующих видов могут быть
сходными, а могут быть противоположными в связи с асимметричной
конкуренцией и изменением среды доминантами (Онипченко, 2013;
Ki�h	nin 	t �l., 2013). Причиной разнонаправленности этих изменений
может быть также разная роль внешних факторов: доминирующие виды
больше взаимодействуют с абиотической средой, а недоминирующие – со
средой, измененной доминантами (]i�h�rds�n 	t �l., 2013; 0rmill�s 	t �l.,
2021).

Несмотря на относительно невысокое экономическое значение
высокогорных экосистем, Кавказ является единственной горячей точкой
биоразнообразия, подтвержденной на уровне ЮНЕСКО (��	rs 	t �l.,
2000). Субальпийские высокотравья на Кавказе представляют собой
уникальный объект для изучения многих вопросов фитоценологии. Эти
сообщества подвержены значительным изменениям в связи с изменением
климата (изменяется режим температур, снежности, сдвигаются границы
между сообществами и горными поясами) (Онипченко и др., 2024). В связи
с этим становится очевидной необходимость детального изучения их
продукции и функциональных особенностей.

Высокогорные болота также представляют собой важный элемент
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горных ландшафтов. На выровненных участках в ряде горных экосистем
они могут занимать очень большие площади. Болотные системы имеют
важную водорегулирующую и другие функции, они также формируют
большие семенные банки, служащие важным стабилизирующим фактором
сохранения разнообразия растений в горах (S	m	n�v�, 2004). Поэтому
изучение состава, структуры высокогорных сообществ с позиций роли
функциональных признаков в их формировании представляет актуальную
научную проблему.

Цель и задачи исследования:
Основная цель исследования – выявить роль функциональных

признаков растений в формировании субальпийских высокотравных и
болотных сообществ северо-западного Кавказа.

В задачи работы входило:
1. Определить видовой состав и структуру ценофлоры

субальпийских высокотравных и болотных сообществ.
2. Выявить и сравнить функциональные признаки листьев и

высоты растений субальпийских высокотравных и болотных сообществ.
3. Оценить вклад эколого-ценотических стратегий видов в

формирование состава субальпийских высокотравных и болотных
сообществ.

4. Выявить отличия доминирующих видов в субальпийских
высокотравных и болотных сообществах по функциональным признакам
листьев, высоте и запасам надземной фитомассы, а также эколого-
ценотическим стратегиям.

Научная и практическая значимость
Поставленные задачи направлены на решение глобальных и

фундаментальных проблем современной ботаники и экологии: выявление
флористического состава и механизмов формирования природных
сообществ в представленном виде не имеют мировых аналогов. Научная
новизна по специальности «Ботаника» определяется выявлением
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флористического состава двух типов – субальпийского высокотравья и
субальпийских болот северо-западного Кавказа – одного из мировых
центров биологического разнообразия. Научная новизна по специальности
«Экология» определяется тем, что впервые в РФ описана роль
функциональных признаков в формировании этих сообществ. Впервые
определены важнейшие функциональные признаки растений, связанные с
их доминированием в изучаемых сообществах.

Северный Кавказ – единственная территория России, признанная
ЮНЕСКО мировым центром биологического разнообразия. На базе
проводимых исследований возможна разработка рекомендаций по
рациональному природопользованию на территории национального парка
и за его пределами.

Положения, выносимые на защиту
1. Таксономическая структура и состав растений субальпийского

высокотравья и болот имеет существенные отличия от других
высокогорных сообществ. В составе высокотравных сообществ
доминируют представители семейства 0�i��	�	 (зонтичные). Для
болотных сообществ характерно преобладание A��	rа�	�	 (осоковые).

2. Сообщества субальпийского высокотравья имеют большую
надземную биомассу, в 2-5 раз превышающую таковую для всех других
сообществ альпийского и субальпийского поясов Тебердинского
национального парка (ТНП). Надземная биомасса болотных сообществ
субальпийского пояса сравнима с таковой для субальпийских лугов и
наиболее продуктивных сообществ альпийского пояса ТНП.

3. Функциональные признаки листьев растений исследованных
сообществ субальпийских высокотравья и болот значимо отличаются от
таковых для случайного набора видов из местной высокогорной флоры.
Виды высокотравных сообществ имеют бόльшие значения площади и
массы листа, удельной листовой поверхности (s�	�ifi� l	�f �r	�, SL0) и
меньшее содержание сухого вещества в листе (l	�f dr� m�tt	r ��nt	nt,
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LD�A). По сравнению со случайным набором видов, растения
субальпийских болот имеют меньшие показатели площади и массы листа,
SL0 и бόльшее значение LD�A. У видов-доминантов эти различия еще
более выражены.

4. Для субальпийской растительности северо-западного Кавказа
подтверждена гипотеза о специфичности состава различных типов
растительности по спектру эколого-ценотических стратегий: доминанты
субальпийского высокотравья отличаются от других видов большим
вкладом конкурентной (С) и меньшим вкладом рудеральной (]) стратегий,
в то время как доминанты субальпийских болот по сравнению с другими
видами этих сообществ имели больший вклад стресс-толерантной (S) и
меньший рудеральной (]) стратегий.

Апробация работы. Основные положения работы доложены на II
Всероссийской научно-практической конференции с международным
участием «Актуальные вопросы охраны биоразнообразия на заповедных
территориях» (Уфа, 24–26 ноября 2020), на III Всероссийской научно-
практической школе-конференции с международным участием
«Актуальные вопросы охраны биоразнообразия на охраняемых
территориях» (Уфа, 2–3 декабря 2021), на IV Международной научной
конференции «Актуальные вопросы охраны биоразнообразия» (Уфа 1–4
ноября 2022), на VII Международной научно-практической конференции
«Чтения памяти Н.М. Пржевальского» экологический мониторинг на особо
охраняемых природных территориях (Смоленск, 1–3 декабря 2022), на II
Международной научно-практической конференции «Куражсковские
чтения» (Астрахань, 18–20 мая 2023), на III Молодежной научно-
практической конференции с международным участием «�l�nt�	 & Fungi»
(Владивосток, 25–29 сентября 2023), а также на IV Международной
научной конференции «Актуальные вопросы охраны биоразнообразия»,
посвященной 60-летию Башкирского отделения Русского ботанического
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общества и 100-летию со дня рождения профессора Е.В. Кучерова (Уфа,
2–4 октября 2024).

Публикации. По теме диссертации опубликовано 13 работ, из них 5
статей, индексированных в системе международного цитирования W	b �f
S�i	n�	, 3 статьи ]SAI и 5 тезисы в разных журналах в РИНЦ.

Личный вклад автора состоит в анализе литературы по теме
исследования, сборе полевого материала (взятие образцов биомассы,
разбор укосов), изучение высоты растений и функциональных признаков
листьев, лабораторных анализах, обработке и осмыслении полученных
данных, формулировании выводов и написании текста работы, и участии в
подготовке статей по теме диссертации. В 3х рецензируемых статьях
диссертант выступает первым автором, личные доклады на конференциях
и совещаниях. Текст диссертации написан автором лично.

Структура и объем работы. Диссертация состоит из введения, 6
глав, выводов, списка литературы (264 источника, из которых 157 на
иностранных языках) и приложения. Объём диссертации составляет 193
страницы и включает 10 таблиц, 65 рисунков.
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ

1.1. Надземная биомасса как показатель участия видов в составе
сообществ

Анализ функционального разнообразия опирается на значения
функциональных признаков и участие видов в составе сообществ. Участие
видов в растительном сообществе может быть оценено различными
показателями – проективным покрытием, массой, объемом растений,
численностью особей, их встречаемостью и др. (Полевая геоботаника,
1964). Для травяных сообществ с ежегодно обновляемой массой
надземных побегов их надземная биомасса служит адекватным
показателем участия, поскольку она связана с общим количеством
ресурсов, поглощенных растением, их роли в накоплении запасов
органического вещества, а также часто используется для оценки наземной
продукции. Конечно, для оценки участия может быть более корректным
использовать общую биомассу (включая подземную), но в реальных
полевых условиях это связано с двумя трудно решаемыми проблемами –
идентификация и разбор по видам корней, а также оценка их длительности
жизни, необходимая для оценки продукции. Поэтому в нашей работе
показателем участия выступает надземная биомасса растений, а в
настоящем разделе мы рассмотрим терминологию и оценки надземной
биомассы травяных сообществ, поскольку в задачи нашей работы входила
также оценка состава и структуры фитомассы субальпийских сообществ
двух типов.

Биомасса — общая масса живого органического вещества особей
одного вида (точнее популяции), группы видов или сообщества в целом,
определяемая на единицу площади или объема местообитания (Миркин,
Наумова, 2008). Для растений обычно различают надземную и подземную
биомассу, она выражается в массе сырого или сухого вещества на единицу
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площади среды обитания или объема, что является одним из важнейших
понятий экологии (Миркин, Наумова, 2008). Биомасса чаще всего
выражается в массе влажного или сухого вещества на единицу площади,
или объема (г/м2, г/м3, кг/га и т.д.). Поскольку наибольшую долю живой
биомассы растений составляет вода, а ее содержание сильно зависит от
влажности воздуха, для сравнительных оценок используют высушенную
при высокой температуре до постоянного веса массу растений, т.е. сухую
биомассу, иногда называемую «абсолютно сухой» (Методы изучения
биологического круговорота в различных природных зонах, 1978).

Биомасса растений – это совокупная масса растительных
организмов, присутствующих в биогеоценозе в момент наблюдения,
обитающих на определенной площади в определенном объеме. Биомасса
растений включает в себя также неживые ткани, имеющие важное
функциональное значение и окруженные живыми тканями, например
внутренние слои ксилемы деревьев. Как синоним биомассы растений
используется также понятие «урожай на корню» (st�nding �r��)
(Онипченко, 2013).

По биомассе отдельных компонентов биоценоза, ее распределению в
пространстве и изменению во времени судят о количественных
соотношениях масс организмов с различным типом питания, о
доминировании видов (см. доминанты), о запасе биомассы и т.д. В
частности, биомасса планктонных водорослей открытого пруда
оценивается в 5,0 г/м2, тропических лесов – более 50000 г/м2 (Одум, 1986).

Мортмасса растений – масса отмерших, но частично сохранивших
анатомическую структуру частей растений в наземных экосистемах. В
лесах выделяют опад (листья и другие короткоживущие части растений),
отпад (отмершие многолетние части растений – крупные ветви, стволы и
т.п.), в травяных сообществах – ветошь (отмершие надземные части
растений, обычно сохраняющие связь с живыми растениями) (Онипченко,
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2013). В почве выделяют также отмершие подземные органы растений
(корни, корневища и др.).

Фитомасса – суммарная масса живых и отмерших частей на единицу
площади или объема местообитания. Мы используем термин “фитомасса”
для обозначения живых (зеленых) и отмерших (ветошь) органов растений,
как прикрепленных, так и лежащих на поверхности почвы (биомасса +
мортмасса), как это было принято для Международной биологической
программы (Гришина, 1974). Фитомасса является суммой биомассы и
мортмассы (фитомасса = биомасса + мортмасса). Различают надземную
фитомассу (листья, хвоя, побеги, стволы и ветви деревьев и др.) и
подземную фитомассу (корни, корневища, клубни, луковицы и др.). В
разных типах растительных сообществ соотношение подземной и
надземной фитомассы различно (так, доля подземной фитомассы растений
аридных пустынь увеличивается в период засухи и может превышать
надземную в десятки раз). Количественно фитомасса также чаще всего
характеризуется в массе «абсолютно» сухого органического вещества или
заключенного в нем углерода на единицу площади или объема (г/м2, г/м3,
кг/га и т.д.) (Миркин, Наумова, 2012).

Продукция – количество органического вещества, образуемое на
единицу площади за единицу времени. Различают первичную продукцию –
продукцию автотрофов и вторичную – продукцию животных – фитофагов.
Продукцию растений чаще оценивают как нетто-продукцию (без учета
дыхания растений, синоним – чистая продукция) в отличие от брутто-
продукции, в которую включено дыхание растений (Миркин, Наумова,
2012).

Соотношение между биомассой и мортмассой показывает
интенсивность процессов разложения в растительных сообществах. Чем
больше биомасса и меньше мортмасса, тем быстрее разлагаются отмершие
органы растений. Для характеристики скорости разложения в сообществах
используется несколько индексов, такие как коэффициент разложения –
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отношение мортмассы к продукции, соответствующий опадо-
подстилочному коэффициенту (Богатырев, Телеснина, 2010), и обратная
величина – интенсивности разложения опада (Id) (Гришина, 1986).

В глобальном масштабе важнейшими факторами, определяющими
продукцию наземных экосистем, выступают обеспеченность влагой,
температура (в холодных и умеренных областях), а также поступление
элементов минерального питания в почву (Базилевич, 1993; Онипченко,
2013). Анализ дистанционных данных показывает, что влажность почвы
является лимитирующим фактором примерно на 70% территории суши,
покрытой растительностью (Liu 	t �l., 2020). Показано важное значение
влажности почв для продукции тундровых сообществ. Высокой
продукцией характеризуются сообщества только на средне- или хорошо
увлажняемых почвах (D�gg, L�fl	ur, 2011). Для альпийских сообществ
Тибета выявлено, что продукция гумидных лугов была весьма
чувствительна к изменению температуры, её повышение повышало
продукцию без усиления водного стресса. В семиаридных степных лугах
преобладающим было влияние увлажнения (Ah�i 	t �l., 2020).

Соотношение биомассы и продукции показывает скорость оборота
биомассы в экосистемах, она более высока в травяных сообществах по
сравнению с древесными (Риклефс, 1979).

Температура также оказывает влияние на продукцию и биомассу
растений. Так, на основании мета-анализа показано, что среднее
увеличение биомассы наземных растений в ответ на потепление климата
составляет 12,3% (доверительный интервал 8,4–16,3%). Накопление
биомассы древесных растений ожидается более значительным (+26,7%) по
сравнению с травянистыми (+5,2%) (Lin 	t �l., 2010).

Детальные исследования состава фитомассы и продукции
высокогорных экосистем не очень многочисленны. В целом отмечается,
что продукция альпийских лугов за месяц вегетационного периода
практически не отличается от таковой для многих неаридных экосистем
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Земного шара, включая тропические леса (Körn	r, 1999), она составляет
170–250 г/м2 в месяц, а различия в продукции между экосистемами
обусловлены преимущественно различиями в длительности
вегетационного периода.

Для кобрезиевых альпийских лугов в Тибете (8�ib	i) изучена
структура биомассы и продукция в связи с вопросом о поглощении СО2

почвами этих сообществ (Wu 	t �l., 2011). Годичная продукция
оценивается в 1240 г/м2, из них 53% приходится на корни. Общая
структура биомассы: надземная 580 г/м2, тонкие корни (менее 2 мм) 218
г/м2, толстые корни – 440 г/м2 (Wu 	t �l., 2011). Надземная продукция
альпийских лугов северного Тибетского плато была очень низкой и
варьировала от 7,4 до 68,2 г/м2 (Wu 	t �l., 2013, 2014). В горах Тибета
отмечено одновершинное распределение биомассы и продукции по
градиенту высоты, где в нижних частях склонов продукция лимитируется
недостатком влаги, а в верхних – низкими температурами (W�ng 	t �l.,
2013). Суточная аккумуляция С (продуктивность) в Тибете варьировала от
0,15 г/м2 до 0,84 г/м2. Она зависела от температуры и влажности почвы
(Sun 	t �l., 2020). Изучение разногодичных трендов продукции на
альпийских лугах Тибета показало, что с потеплением климата отмечается
сезонно более раннее развитие растений и более быстрый их рост, но не
происходит изменений годичной продукции биомассы. Продукция
несколько возрастает в весеннее время, но снижается в осеннее, в связи с
усилением засухи (W�ng 	t �l., 2020). Лучшая комбинация признаков для
объяснения варьирования продукции в высокогорьях Тибета –
филогенетическое разнообразие и высота растений (Liu 	t �l., 2015).
Большое влияние на продукцию растений в Тибете имеет вечная и
сезонная мерзлота. Здесь надземная биомасса положительно
коррелировала с подземной биомассой, почвенной влажностью и
содержанием органического вещества в почве, но отрицательно – с
температурой почвы и мощностью слоя оттаивания. Таяние мерзлоты
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может существенно снизить запасы надземной биомассы. Подземная
биомасса, напротив, положительно коррелировала с глубиной протаивания
и отрицательно с почвенной влажностью (�u 	t �l., 2018). На кобрезиевом
лугу надземная биомасса зависела преимущественно от количества
осадков, а в кустарниковом сообществе – от годовой температуры воздуха
(D�i 	t �l., 2019). Солнечная радиация в вегетационный сезон в Тибете –
основной фактор формирования надземной биомассы в альпийском поясе
(связь отрицательная). В сравнении с альпийскими степями, биомасса
альпийских лугов больше зависела от климатических факторов и меньше –
от почвенных (Ah	ng 	t �l., 2022).

В Скандинавии (Норвегия) проведен эксперимент по оценке влияния
интенсивности выпаса на биомассу альпийских пастбищ. Биомасса
альпийских сосудистых растений уменьшалась с увеличением
интенсивности выпаса овец, но слегка возрастала при низкой
интенсивности выпаса по сравнению с контролем. Невыпасаемые
(контрольные) участки были промежуточными по надземной биомассе.
Общая надземная биомасса до эксперимента составляла 160 г/м2, в ее
составе граминоиды 47%, кустарники 31%, разнотравье 12%, мхи и
лишайники – 9% (0ustrh	im 	t �l., 2014).

Исследована структура фитомассы альпийских кустарниковых
сообществ в Пиренеях (Ill� 	t �l., 2017). Продукция ограничена низкими
температурами на северных склонах и низкой доступностью воды на
участках с хорошей водопроницаемостью. Наиболее продуктивные
сообщества – это сообщества с доминированием Ar�t�st��hl�s �v�-�rsi, а
также Dr�s и J��i�er�s (Ill� 	t �l., 2017).

В субальпийском поясе гор Калифорнии изучена надземная биомасса
в кустарниковых и луговых сообществах. Она составила для сообществ
Chrs�le�is sem�ervire�s 3857 г/м2, S�li� �rester� 3360 г/м2, Phll�d��e
breweri 1614 г/м2. Влажные и сухие луга имели 377 и 98 г/м2 надземной
биомассы соответственно (]und	l, 2015).
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В высокогорьях Кавказа показано, что биомасса растений в
субальпийском поясе существенно выше, чем в альпийском, кроме того,
распределение продукции по элементам мезорельефа принципиально
различается в этих поясах. При переходе в вышележащие пояса
максимальная продукция сообществ смещается от западин в
субальпийском поясе к нижним частям склонов (гераниево-копеечниковые
луга) в альпийском (Онипченко и др., 2024). В альпийском поясе самая
низкая продукция наблюдается на малоснежных участках, занятых
альпийскими пустошами, где промерзающая зимой почва имеет очень
низкое плодородие в связи с замедленностью биологического круговорота
(Онипченко, 1990).

Проведен обширный анализ многочисленных публикаций для
выявления связи продукции сообществ (на разных трофических уровнях) и
их разнообразия (A�rdin�l	 	t �l., 2006; v�n ]uijv	n, -	r	nds	, 2009).
Видовое разнообразие было положительно связано с биомассой
организмов для всех 4х трофических уровней, как для водных, так и для
наземных экосистем. Однако, почти во всех случаях максимальная
биомасса сложных сообществ не превышала таковую для наиболее
продуктивного вида в монокультуре. Поэтому рассматриваемая
закономерность обусловлена преимущественно «эффектом пробы», т.к. с
увеличением видового разнообразия увеличивается вероятность
включения в пробы более продуктивных видов (A�rdin�l	 	t �l., 2006).

Для горных лугов (Yul�ng, Yunn�n) показана строгая положительная
связь разнообразия с продукцией, которая сохранялась при различных
воздействиях (выпас, повышение температуры, внесение азота) (Liu 	t �l.,
2018). Для степей северного Китая показано, что видовое богатство
растений определяет среднегодовую продукцию сообщества, в то время
как видовая асинхронность регулирует стандартное отклонение продукции
по годам, то есть стабильность сообщества (Ahi 	t �l., 2019).
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Кроме того, связь продукции и разнообразия часто опосредуется
другими факторам, такими как влияние фитопатогенных грибов.
Например, ��r�n 	t �l. (2011) исследовали влияние фунгицидов на
продукцию смешанных посевов с разным видовым богатством. Без
фунгицида наблюдалась прямая связь продукции и видового разнообразия,
в то время при применении фунгицида эта связь исчезала, т.к. фунгицид
увеличивал продукцию бедных видами сообществ на 141%, в то время как
многовидовых сообществ – только на 33%, выравнивая таким образом
продукцию сообществ с разным числом видов растений (��r�n 	t �l.,
2011).

Продукция растений также хорошо изучена в Европейских Альпах. В
целом надземная первичная продукция в год альпийских сообществ
колеблется для сомкнутых сообществ Альп в пределах 100–400 г/м2,
составляя в среднем 200 г/м2. Подземная продукция составляет 400±200
г/м2 (Körn	r, 1999). Углеродный баланс альпийского луга и трех болот в
высокогорьях Альп показал, что дневная фиксация углерода зависела от
солнечной радиации и индекса листовой поверхности. Средняя дневная
фиксация A+2 на лугу составила 3,5 г/м2, в болотах 1,5–3,4 г/м2 (K��h 	t �l.,
2008).

Детально исследована продукция и в различных регионах Арктики,
как в нашей стране (Базилевич, 1993), так и за рубежом.

В высокоарктической тундре Шпицбергена изучена разногодичная
вариабельность надземной биомассы в течение 12 лет. Биомасса
варьировала примерно вдвое (23–46 г/м2) в строгом соответствии с
летними температурами (v�n d	r W�l, Sti	n, 2014). В тундровых
сообществах Швеции первичная надземная продукция составила 15–270
г/м-2 в год, а общая биомасса изменялась в пределах 330–2450 г/м-2. В
подземной сфере травяных сообществ часто сосредоточена большая часть
биомассы сосудистых растений (80%), но часто значительная продукция
(до 85%) приходится на надземные органы. Доля мхов и лишайников в



18

общей биомассе колеблется от 5% до 45% (A�m�i�li 	t �l., 2009).
Локальные изменения в продукции арктических сообществ, связанные с их
положением в мезорельефе, могут быть очень существенны и достигать
10–100 кратной разницы. Для высокой Арктики приводятся следующие
величины чистой первичной продукции (г/м2 в год): полярные пустыни 1,
полупустыни 35, эвтрофные болота 140; для низкой Арктики величины
существенно выше: полупустыни 45, заросли кустарничков 375,
эвтрофные болота 220, высокотравные сообщества 1000, кочкарные и
кустарничковые тундры 225 (A�ll�gh�n 	t �l., 2004). С 1960 по 2000 год для
влажной прибрежной тундры Аляски отмечены тренды повышения
температуры и осадков и снижение выделения СО2. (A�ll�gh�n 	t �l., 2004).
При исследовании динамики биомассы в тундровом высокоарктическом
сообществе в Канаде в течение 27 лет (1981–2008) показано увеличение
надземной продукции, увеличение участия мохообразных и вечнозеленых
кустарничков, на фоне относительно стабильного участия листопадных
кустарничков, разнотравья. граминоидов и лишайников. Высота покрова
растений также увеличилась (8uds�n, 8	nr�, 2009).

Большой вклад в биомассу и продукцию в тундрах вносят
мохообразные. Так в субарктике (Абиско, Швеция) исследовали
продукцию мохообразных (куртинки P�ltri�h�m �ilifer�m и S�h�g��m
f�s��m) в весенний и летний период (Str		t 	t �l., 2012). Расчетная брутто-
продукция на 1 кв. м за перед март-ноябрь составила для P�ltri�h�m
�ilifer�m около 360 г С и для S�h�g��m f�s��m – 112 г С, что составляет
около 90% и 30% от брутто-продукции сосудистых растений за тот же
период. В весенний период (до полного распускания листьев сосудистых
растений) продукция P�ltri�h�m втрое превышала продукцию сосудистых
растений (Str		t 	t �l., 2012).

Изучение биомассы и продукции растительных сообществ важно с
нескольких точек зрения. Эти показатели связаны с потенциальным
депонированием углерода в экосистеме, а также имеют различное влияние
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на видовое разнообразие сообществ и наоборот. Поддержание
биологического разнообразия – это одна из важнейших экосистемных
функций естественных сообществ (-	nn	tt, 2017).

Долговременные наблюдения на широком спектре используемых
лугов в Германии показали, что влияние климата, видового и
функционального разнообразия на продукцию луговых сообществ зависит
от внесения удобрений и частоты скашивания (-	rnh�rdt-]öm	rm�nn 	t �l.,
2011). Максимальная биомасса достигалась при средней частоте
скашивания. Относительная важность количества осадков была
наибольшей при высокой частоте скашивания. Относительная роль
температуры была высокой при низком уровне нарушений (скашивания)
на неудобряемых лугах. Функциональное видовое разнообразие оказывали
наибольшее влияние на надземную биомассу лугов при частом
скашивании на неудобряемых и удобряемых участках соответственно.
Функциональная дивергенция растений была наиболее важна на часто
косимых удобряемых лугах (-	rnh�rdt-]öm	rm�nn 	t �l., 2011).

2ilm�n 	t �l. (2014) дали обзор влияния разнообразия на продукцию и
другие экосистемные функции. Комплексы из многих видов примерно
вдвое продуктивнее монокультур (мета-анализ A�rdin�l	 	t �l., 2007) и эта
разница увеличивается со временем. У этого явления много причин, среди
которых межвидовая комплементарность, большее использование
лимитирующих ресурсов, снижение влияния фитофагов и фитопаразитов,
обратные связи с циклами биогенов. ��� (1974) считал, что высокое
разнообразие ведет к увеличению стабильности, даже если
индивидуальная популяционная стабильность видов невысока. Ряд
моделей подтвердили эту точку зрения. При увеличении длительности
экспериментов возрастает частота случаев, когда смешанные посевы
превосходят по урожаю наиболее продуктивные из монокультур (A�rdin�l	
	t �l., 2007). В экспериментах (2ilm�n 	t �l., 2006) на 13 год 16-ти видовой
посев был также примерно вдвое урожайнее монокультур, в то время как в
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начале эксперимента он был лишь на 70% продуктивнее монокультур.
Многовидовые посевы были значительно меньше подвержены инвазиям
(Kn��s 	t �l., 1999), эта закономерность была подтверждена и
специальными экспериментами с подсевами семян (F�rgi�n	 	t �l., 2003).

В горах Центрального Тибета проверяли гипотезу об
одновершинном распределении биомассы и продукции по градиенту
абсолютной высоты, где в нижних частях склонов продукция
лимитируется недостатком влаги, а в верхних – низкими температурами
(W�ng 	t �l., 2013). Как надземная, так и подземная биомасса на
огороженных от выпаса и неогороженных участках возрастала с высотой
до уровня 4950–5100 м абс. высоты, а затем снижалась с высоты 5100 м.

В травяных сообществах Чехии исследовали связь продукции и
разнообразия для площадок разного размера. Показано, что для мелких
площадок характерна отрицательная связь разнообразия и продукции, в то
время как в более крупном масштабе значимой связи не выявлено (Sim�v�
	t �l., 2013).

1.2. Функциональные признаки растений

Функциональные признаки – это признаки организма, которые прямо
или косвенно влияют на его приспособленность, под которой в биологии
понимается эффективность передачи своего генетического материала
следующему поколению (G�rni	r 	t �l., 2016). Они напрямую связаны с
основными функциями (рост, накопление биомассы, выживание,
репродукция) и косвенно влияют на приспособленность организма в
данных условиях, к примеру, размер и площадь листа, сухая и
водонасыщенная масса листа, масса семян, содержание химических
элементов в листе, способ диссеминации, экобиоморфа. Эти признаки
характеризуют разные уровни организации от клеток до организмов (Vi�ll	
	t �l., 2007; G�rni	r 	t �l., 2016). Они важны как для оценки воздействия
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растений на среду обитания, так и влияния среды на отдельные организмы
и сообщества (Дудова и др. 2019).

Функциональное разнообразие оценивается по характеру
распределения функциональных признаков в сообществе (G�rni	r 	t �l.,
2016). Многие вопросы функционирования экосистем связаны с оценкой
функционального разнообразия (Fl�nn 	t �l., 2009; G�rni	r 	t �l., 2016) и
динамикой фитоценозов (��v�in	 	t �l., 2011; Ah�lm�ndri	r 2014; A�rls�n 	t
�l., 2015; Ah�lm�ndri	r 	t �l., 2015). Функциональное разнообразие связано
с динамикой, устойчивостью, продукцией, балансом элементов
минерального питания и многими другими характеристиками
функционирования экосистемы (2ilm�n, 2001; S�hl	ut	r 	t �l., 2010). Часто
рассматривают два основных подхода для характеристики
функционального разнообразия фитоценозов: во-первых, это средние и
средневзвешенные значения функциональных признаков, а во-вторых – это
индексы функционального разнообразия, которые описывают
вариабельность признаков внутри сообщества. В первом случае
рассчитывают средние или средневзвешенные величины признаков в
сообществе для статистического сравнения с таковыми, рассчитанными
при случайной выборке видов из местного пула (d	 -	ll� 	t �l., 2012;
G�rni	r 	t �l., 2016). В настоящее время предложено несколько индексов
для характеристики функционального разнообразия (�	t�h	�, G�st�n, 2002;
Z�lt�n, 2005; ��k	m�n, 2011; K�m�� 	t �l., 2015).

Функциональный подход к изучению растительных сообществ
оформился к концу прошлого века и продолжает развиваться. Часто
используют подходы, базирующиеся на анализе связей признаков с
изменениями условий среды обитания и вариабельностью растительных
сообществ (L�v�r	l, G�mi	r 2002). В начале функциональной структурой
сообщества считали участие и разнообразие функциональных групп
растений (G�rni	r 	t �l., 2016). Эти группы устанавливали на базе различий
между видами по жизненным формам, морфологии, стратегиям
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поглощения элементов минерального питания и других ресурсов и т. д.
(��Int�r	 	t �l., 1995; Ah��in 	t �l., 1996; Git��, N�bl	, 1998). Далее было
установлено, что использование функциональных групп как таковых менее
информативно, чем прямая работа со значениями функциональных
признаков (L�v�r	l 	t �l., 1997; G�rni	r 	t �l., 2016). С целью
стандартизации данных разработаны методические рекомендации для
измерений (A�rn	liss	n 	t �l., 2003; �ér	z-8�rguind	gu�, 2013), а сами
данные включаются в мировые базы данных различных функциональных
признаков (��s�hl�d 	t �l., 2003; Kl	�	r 	t �l., 2008; K�ttg	 	t �l., 2011, 2020).

В последние годы активно развивается использование
функционального подхода (A�rls�n 	t �l., 2015; 2huill	r 	t �l., 2015; F�u��n
	t �l., 2017; Funk 	t �l., 2017; F�nt�n� 	t �l., 2017; 2h�m�s, V	sk, 2017,
+`-ri	n 	t �l., 2017). Однако два связанных вопроса в настоящее время не
получили достаточного развития, хотя и представляют большой научный
интерес:

1) насколько виды, образующие сообщество, отличаются по средним
значениям функциональных признаков от таковых для случайных выборок
(с таким же числом видов) из местной флоры;

2) насколько различаются средние значения функциональных
признаков видов в сообществе от средневзвешенных (по «весу», т.е.
участию видов), что позволяет определить, насколько величины этих
признаков выше или ниже у доминантов в сравнении с остальными видами
(Дудова и др. 2022).

Функциональное разнообразие оценивает разнообразие
функциональных признаков организмов в сообществе. ��v�in	 	t �l. (2011)
привели свидетельства корреляций между функциональным и
филогенетическим разнообразием (показатель биоразнообразия) на
полевых и имитационных данных. ��s�n 	t �l. (2005) рассматривают
разнообразие между видами внутри сообществ (альфа разнообразие).
Однако, при анализе функционального разнообразия надо учитывать
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изменчивость признаков внутри видов, а также между сообществами (бета
разнообразие) и на региональном уровне (гамма разнообразие). Альфа
разнообразие внутри сообщества может быть разложено на межвидовые и
внутривидовые компоненты. В то же время функциональное и
филогенетическое разнообразие могут быть слабо скоррелированы
(G	rh�ld 	t �l., 2013).

Так, например, изучена связь распространения видов с 12
функциональными признаками растений на территории Нидерландов на
основе анализа базы данных по 7644 описаниям по 43 типам растительных
сообществ (D�um� 	t �l., 2012). Функциональный состав на базе 7
функциональных признаков объясняет до 80% варьирования
флористического состава, что показывает ведущую роль этих признаков
для процессов формирования состава рассматриваемых растительных
сообществ. Величины почти всех изученных признаков показали значимые
отличия между сообществами. До 58% описаний могут быть корректно
отнесены к соответствующим типам растительности на основании
значений 7 функциональных признаков. Комбинация признаков лучше
отражала приуроченность к сообществам, чем индивидуальные признаки
(D�um� 	t �l., 2012).

В Тибете исследована функциональная структура субальпийских
луговых сообществ разного сукцессионного возраста (3, 5, 9, 12 лет после
забрасывания полей ячменя и ненарушенные) (Zh�ng 	t �l., 2015). Из
абиотических факторов только содержание фосфора в почве показало
линейный сукцессионный тренд в зависимости от возраста. Влажность
почвы и содержание азота были положительно связаны с функциональным
разнообразием внутри сообщества. Сравнение со случайными моделями
показало значимый дивергентный тренд в начале сукцессии (3 и 5 лет) и
значимый конвергентный на площадках большего возраста (9, 12 лет и
ненарушенных). Средневзвешенный для сообщества размер семян
увеличивался в ходе сукцессии (Zh�ng 	t �l., 2015).
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Исследовали внутри- и межвидовую изменчивость функциональных
признаков на высотной трансекте альпийских и субальпийских сообществ
в Новой Зеландии (перепад высот 900 м). Использовали 5 признаков
листьев (площадь листа и удельная листовая поверхность, содержание N и
Р, содержание сухого вещества) для 31 вида доминирующих и не
доминирующих видов растений. Выделяли видоспецифичный отклик и
отклик на уровне сообществ на изменение абсолютной высоты (Ki�h	nin 	t
�l., 2013). A увеличением абсолютной высоты (и деградацией почвы)
доминируют виды с более высокими концентрациями N и �, тогда как
внутри видов эта концентрация снижается. Использование взвешенных и
невзвешенных средних дает разную информацию: невзвешенные оценки
больше зависят от конкретных вариаций признаков, тогда как взвешенные
оценки зависят от доминирующих видов (L	�s 	t �l., 2011; �	r	z-]�m�s 	t
�l., 2012).

В работе Ki�h	nin 	t �l. (2013) также показано, что площадь
поверхности листа и удельная листовая поверхность (s�	�ifi� l	�f �r	� –
SL0) обычно уменьшались с увеличением абсолютной высоты и
содержанием сухого вещества для отдельных видов. Невзвешенная
средняя площадь листьев и SL0 также уменьшались с высотой, сухое
вещество увеличивалось, но содержание N и � существенно не менялось
(Ki�h	nin 	t �l., 2013).

По W	st�b� (1998) существует 3 относительно независимые группы
признаков:

1) связанные с поглощением и использованием ресурсов,
2) описывающие размеры растений
3) характеризующие способность к половому размножению.
В связи с ними в качестве основных признаков изначально

использовали удельную листовую поверхность (SL0 – s�	�ifi� l	�f �r	�,
площадь единицы массы листа), высоту, массу семян (W	st�b�, 1998). В
настоящее время спектр измеряемых признаков гораздо шире.
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Выделяют группу сильно изменчивых признаков: площадь листа,
содержание углерода, фосфора и азота в листе, группу признаков со
средней изменчивостью: высота, содержание сухого вещества листьев и
удельная листовая поверхность (K�z�k�u, 2014). Виды, обитающие в
разных средах, обладают разными врожденными характеристиками с
разной вариабельностью, и такие различия имеют адаптивное значение
(G�rni	r 	t �l., 2016).

Эффективность поглощения и ассимиляции ресурсов лучше
объясняется параметрами листьев (площадь, масса, SL0, сухое вещество
листа (LD�A), минеральное питание), поскольку учитываются скорость
роста растений, скорость фотосинтеза и эффективность использования
азота и других элементов (+n�d� 	t �l., 2017; -u�h	r 	t �l., 2021; ]�d� 	t �l.,
2021; J�rdin	 	t �l., 2020). Кроме того, их экологически высоко пластичные
свойства играют ключевую роль в фотосинтезе и конкурентоспособности
растений.

Площадь листа может изменяться более чем на 5 порядков и
зависит от климатических условий регионов: крупнолистные виды
преобладают во влажных, жарких и солнечных условиях, мелколистные
виды характерны для сухих, жарких и солнечных условий, а также для
высоких широт и высокогорий (Wright 	t �l., 2017).

Использование площади листьев также широко распространено и
является наиболее часто измеряемым функциональным признаком (K�ttg	
	t �l., 2011). При небольшом размере листьев легче поддерживать
благоприятную температуру (небольшой пограничный слой воздуха) и
высокую эффективность использования воды (Givnish, V	rm	ij, 1976).
Было показано, что листья меньшего размера чаще встречаются у растений
в более прохладных, сухих средах обитания с низким содержанием
элементов минерального питания (Niin	m	ts 	t �l., 2007). Изучение
функциональных свойств листьев связывает их изменчивость с климатом
окружающей среды и почвенными градиентами. Например, сравнительное
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исследование лесов в Китае и Северной Америке показало, что средний
размер листьев хорошо коррелирует с климатическими факторами и
первичной продуктивностью экосистемы (Li 	t �l., 2020). В лесах Андо-
Амазонии с абсолютной высотой возрастает плотность листьев,
содержание воды в листьях, неструктурные углеводы и полифенолы (0sn	r
	t �l., 2017). Установлено, что внутривидовые и межвидовые изменения
признаков могут происходить по градиенту в разных направлениях
(+ni��h	nk� 	t �l., 2020), с увеличением абсолютной высоты для отдельных
видов площадь и SL0 в целом уменьшались, а содержание сухого
вещества увеличивалось.

Удельная листовая поверхность (SL
) — одна из самых простых,
быстрых и эффективных характеристик для измерения (W	st�b�, 1998).
Она отрицательно коррелирует с длительностью жизни листьев и
положительно скоррелирована с максимальной интенсивностью
фотосинтеза на единицу массы (Wright 	t �l., 2004). Эта особенность
выражает собой «компромисс» (tr�d	-�ff) между быстрым вкладом
ассимилятов в продукцию (высокая SL0, низкое LD�A) и эффективным
сохранением этих ассимилятов (низкая SL0, высокое LD�A) (G�rni	r 	t
�l., 2001). Следовательно, SL0 увеличивается в ответ на доступность
элементов минерального питания из-за высокой скорости роста растений и
значительно снижается с увеличением освещенности (���rt	r 	t �l., 2010).
Сравнительное исследование связи различных функциональных признаков
с изменением факторов внешней среды показало, что сухое вещество
является лучшим индикатором богатства почвы, а SL0 – лучшим
индикатором светового режима (для деревьев) (8�dgs�n 	t �l., 2011).

Другим очень репрезентативным и при этом легко измеряемым
функциональным признаком выступает вегетативная высота растения.
Она измеряется как наименьшее расстояние между верхней границей
основных фотосинтетических тканей растений и уровнем субстрата
(A�rn	liss	n 	t �l., 2003). Высота аллометрически связана с такими
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признаками растения, как диаметр стебля, средняя площадь поперечного
среза корня, длина корней, надземная биомасса (A�rn	liss	n 	t �l., 2003;
+s�d�, 2011). Она является лучшим показателем размеров растения,
поэтому играет особо важную роль в процессе специализации видов и
видообразования (-�u�h	r 	t �l., 2017). Более высокие растения в
сообществе получают конкурентное преимущество в борьбе за свет,
эффективнее опыляются и распространяют семена. В некоторых случаях
вместо высоты растения используют признаки «высота полога» (W	st�b�
	t �l., 2002; ]	i�h 	t �l., 2003; A���i�nig�, 2006) или «максимальная высота»
(Kr�ft, 0�k	rl�, 2010; L	brij�-2r	j�s 	t �l., 2010). Измерения высоты часто
используются в работах по функциональной фитоценологии (W	st�b�,
1998; �	t�h	�, G�st�n, 2002; L�v�r	l, G�rni	r, 2002; ]	i�h 	t �l., 2003; D�r�d�
	t �l., 2006; W��druff 	t �l., 2009; 0mbr�s	 	t �l., 2009; ��k	m�n, 2011). В
частности, ряд исследований выполнен для альпийских фитоценозов
(A�rls�n 	t �l., 2015; Ah�lm�ndri	r 	t �l., 2015). Для высокогорных поясов
характерно большое разнообразие местообитаний на небольших площадях,
сильное влияние отбора среды на состав и структуру растительных
сообществ, слабая устойчивость к нарушениям, различные
мезоклиматические градиенты, связанные с характеристиками рельефа.
Все это дает большие возможности для проведения сравнительных
исследований высоты и других функциональных признаков (+ni��h	nk�,
2002; Körn	r, 2003).

Для тундровых растительных сообществ сделана попытка
предсказать параметры углеродного цикла с помощью трех
функциональных признаков растений (высота, содержание сухого
вещества в листе – LD�A (l	�f dr� m�tt	r ��nt	nt), SL0). Высота растений
была наиболее важным признаком для всех параметров углеродного цикла,
кроме скорости поглощения С. Сообщества с большей высотой имели
более мощный поток С и его накопление в надземной биомассе. Растения с
высокой SL0 и низкой LD�A отличались более интенсивным
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фотосинтезом, а их сообщества высоким экосистемным дыханием и
поглощением A почвой (8����n	n 	t �l., 2022).

Средневзвешенные величины SL
 для сообществ и варьирование
этого показателя снижается при увеличении широты местности, что
свидетельствует о наличии абиотического фильтра для этого признака. Для
низкогорий показана большая, чем случайная, вариация функциональных
признаков, объясняемая биотическим фильтром. В тропиках и по
широтному градиенту отношение внутривидовой к межвидовой
вариабельности отрицательно скоррелированы с видовым разнообразием
сообществ. Высотный градиент отличается от широтного меньшим
видовым пулом и площадью сообществ, а также усилением изоляции
(L�m�lim�, 2001).

1.3. Эколого-ценотические стратегии растений в рамках
функционального подхода

Согласно Т.А.Работнову (1985) стратегия жизни вида растений
обусловлена совокупностью приспособлений, из-за которых он может
произрастать вместе с другими растениями. Б.М. Миркиным и Л.Г.
Наумовой (1998) составлен обзор типов стратегий видов растений.
Наибольшее распространение имеет концепция Ф. Грайма (Grim	, 1974,
1979, 2001; Grim	, �i	r�	, 2012), которая базируется на отношении видов к
важнейшим комплексным факторам среды – стрессу и нарушениям.
Система фитоценотипов, предложенная Л.Г. Раменским (1935, 1938),
схожа с концепцией Ф.Грайма. Но в своих дальнейших исследованиях
Л.Г.Раменский детально не разработал эти представления, и 40 лет спустя
независимо и с несколько другой позиции они были описаны Ф.Граймом
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(Grim	, 1977). Он рассматривает функциональную классификацию видов
растений как проявление их стратегий. Под стратегиями Ф.Грайм понимал
«группы сходных или аналогичных, генетически детерминированных
признаков, которые часто могут повторяться среди видов или популяций
растений и вызывать у них сходство в экологических свойствах» (Grim	,
2001). Стресс – это «набор явлений, ограничивающих фотосинтетическую
продукцию, например, как недостаток света, воды и элементов
минерального питания или неблагоприятные температуры» (Grim	,
2001:7). Нарушения «связаны с полным или частичным разрушением уже
образованной биомассы растений и возникают как результат деятельности
фитофагов, патогенов, человека или других факторов» (Grim	, 2001:8). По
сочетанию этих факторов выделяется 4 типа местообитаний и 3 типа
стратегий – конкуренты, стресс-толеранты и рудералы. Грайм считал, что
существование при сильном стрессе и нарушениях вряд ли возможно.
Виды-конкуренты произрастают и могут доминировать на богатых ЭМП
почвах с низким уровнем нарушений (Онипченко и др., 2020). Для
местообитаний стресс-толерантов характерны различные
неблагоприятные факторы среды в сопряжении с бедностью почвы ЭМП.
Рудералы типичны для условий со значительным уровнем нарушений
(Онипченко и др., 2020).

Растения С – конкурентной стратегии типичны для богатых ЭМП
почв, они имеют относительно высокую скорость роста, высокие побеги,
четко определенный максимум листовой продукции, соответствующий
периоду максимальной потенциальной продуктивности, и часто с быстрым
укоренением (Grimе 	t �l., 1988). Конкуренты вносят небольшую часть
продукции в защитные вещества и структуры, их репродуктивное усилие
относительно невелико (G�rni	r 	t �l., 2016). Конкуренты представлены
многолетними травами, кустарниками и деревьями (G�rni	r 	t �l., 2016).
Конкурентная стратегия типична для ряда видов растений субальпийских
высокотравий северо-западного Кавказа (Дудова и др., 2019).
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S – стресс-толеранты адаптированы к неблагоприятным условиям
среды, прямо (бедные почвы) или косвенно (низкие температуры,
недостаток влаги, засоление) ограничивающим доступность почвенных
ресурсов. Они хорошо адаптируются к временным изменениям ресурсов
(Grim	, 2001). Стресс-толеранты характеризуются низкой относительной
скоростью роста (r	l�tiv	 gr�wth r�t	, ]G]), это, в основном, вечнозеленые
растения с различными вариациями образования листовой продукции без
четких пиков, разными формами роста побегов. Вклад в семенное
размножение невысок. Опад небольшой, жизненные формы растений-
стресс-толерантов представлены многолетними травами, кустарниками и
деревьями, также к стресс-толерантам относятся лишайники (Grim	 	t �l.,
1988).

] – рудералы растут на сильно деградированных территориях (там,
где нарушения отчуждают биомассу или нарушают растительный покров).
Для рудералов характерны высокая относительная скорость роста,
короткая продолжительность жизни, высокая морфологическая
пластичность (Онипченко, 2014), ограниченное распространение и низкий
прирост при редком опаде. Большая часть продукции используется для
производства семян. Типичные рудералы – однолетние травы (G�rni	r 	t
�l., 2016).

Чистое разделение A, S и ] возможно в экстремальных условиях
жизни и, таким образом, происходит только в части местообитаний
растений. Соответственно, J.�.Grim	 (1979) выделяет четыре «вторичные»
стратегии, встречающиеся в средах с различным сочетанием уровня
нарушений и стресса: конкурентные рудералы (A]), стресс-толеранты
рудералы (S]), стресс-толеранты конкуренты (AS) и виды «AS]»,
приспособленные к умеренным стрессовым условиям, обусловленных
конкурентным влиянием (Grim	, 2001). Также J.�.Grim	 (1979) отмечает,
что стратегии могут различаться из-за неоднородности окружающей
среды.
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Свойства листьев, масса семени, размер растений и фенологические
параметры первоначально были использованы для количественного
определения стратегии (�	�r�	 	t �l., 2013). Эти признаки позволили
оценить относительную скорость роста и конкурентоспособность вида
(G�rni	r 	t �l., 2016). Однако, многие признаки тесно связаны друг с
другом, поэтому рекомендуется уменьшить их число. Затем S. �i	r�	 с
соавторами (�i	r�	 	t �l., 2017) разработали количественный метод оценки
вклада стратегий Грайма, основанный на 3 легко измеряемых признаках
листьев: сухой и влажной (водонасыщенной) массе и площади. Этот метод
основан как на многомерной статистике и принятых представлениях об
усилении свойств конкурентности при увеличении площади листа,
рудеральности – при интенсификации метаболизма и увеличении
содержания воды в листе (до границы суккулентности) и стресс-
толерантности – при снижении размеров листа и удельной листовой
поверхности, так и экспертной корректировке алгоритма, в которой
принимали участие многие коллективы ученых в разных странах (�i	r�	 	t
�l., 2017, Онипченко и др, 2020). В нашем исследовании мы используем
именно этот подход. Свойства листьев и L0I – l	�f �r	� ind	S – индекс
листовой поверхности (общая площадь листьев на единицу площади
территории) оказались легко диагностируемыми с помощью
аэрофотоснимков и могут служить индикатором комплексной стратегии
AS] для больших площадей растительного покрова (K�tt	nb�rn 	t �l.,
2017).

Ф. Грайм (Grim	, 2001) предполагает, что из-за сильного «стресса» в
высокогорных местообитаниях преобладают растения стресс-толерантой
стратегии. Однако есть исследования, подтверждающие наличие широкого
варьирования растений по показателям стратегий в сообществах выше
границы леса (Онипченко и др., 2020). Адаптация этих стратегий связана с
благоприятными условиями для развития высокопродуктивных сообществ
с доминированием конкурентов, а также локальными нарушениями,
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связанными с активной деятельностью мелких млекопитающих
(+ni��h	nk� 	t �l., 2009).

Биомы с разным климатом содержат виды, существенно
отличающиеся по вкладам AS] стратегий, примеры таких видов
приведены на рисунке 1 (по �i	r�	 	t �l., 2017).

Рисунок 1.1. Относительная доля (%) видов с A-, S - и ]-стратегиями
для 3068 сосудистых растений, измеренная в естественных местообитания
по всему миру с использованием глобально калиброванного инструмента
анализа AS]" Str�t	F�’. Названия видов распределены по 7 стратегиям (A,
AS, A], AS], S, S] и ]), предложенных Ф. Граймом (по �i	r�	 	t �l., 2017).

В работе �i	r�	 	t �l. (2017) показано, что на разных стадиях развития
сообщества преобладают растения разных стратегий. Стратегия ]
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доминирует в пионерных сообществах, стратегия S] – у растений средних
стадий сукцессий, а стратегия S (стресс-толеранты) характерна для
растений климаксного сообщества. В этой работе также были изучены
стратегии растений в разных биомах. Растения в тропических и
субтропических биомах больше демонстрировали стратегии AS/AS], в
широколиственных и хвойных лесах умеренного пояса доминировали
стратегии S]/AS] и так далее. Растения разных жизненных форм также
группируются по разным стратегиям: древесные растения AS, кустарники
– S/AS], однолетние травы – ]/AS], многолетние травы – S]/AS], лианы
– AS/AS], злаки –S/AS]. Разные семейства также имели свои
преобладающие стратегии:

]: -r�ssi���	�	, A�m��nul��	�	, A�r���h�ll��	�	, �l�nt�gin��	�	,
S: A��	r��	�	, 4ri���	�	, Jun���	�	, S�li���	�	,
A: 0�i��	�	 (�i	r�	 	t �l, 2017).
Сравнение результатов определения стратегий по трем

функциональным признакам листьев с результатами IS� (Int	gr�t	d
S�r		ning �r�gr�mm	) (Grim	 	t �l., 2007) показало неплохое соответствие,
однако только 8% видов соответствуют всем трем стратегиям, но 56%
видов различаются только на 1 градацию, 97% видов различаются не
более, чем на 2 класса.

Критика «стратегий» Грайма заключается в том, что понятия стресса
и нарушения носят качественный, а не количественный характер (St	�rns,
1976). В настоящее время нет единого мнения о том, какие показатели
окружающей среды следует измерять для точного и последовательного
описания оси стресса и нарушения, возможна ситуация, когда
рассматриваемый как экстремальный стресс (или нарушение) в одном
исследовании, может быть рассмотрен в качестве умеренного стресса (или
нарушения) в другом (G�rni	r 	t �l., 2016).
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ГЛАВА 2. ФИЗИКО-ГЕОГРАФИЧЕСКИЕ УСЛОВИЯ И
РАСТИТЕЛЬНОСТЬ РАЙОНА РАБОТ

2.1. География и геология

Исследованные нами растительные сообщества находятся на
территории Тебердинского национального парка (ТНП), который
расположен на северном макросклоне Главного Кавказского хребта, в
Карачаево-Черкесской Республике. ТНП имеет два основных участка:
Архызский (ущелье Кизгич, 15,6 тыс. га) и Тебердинский (верховья р.
Теберда, 69,4 тыс. га). Общая площадь ТНП около 85 тыс. (Воробьева,
Онипченко, 2001). В состав ТНП входит высокогорный биосферный
полигон, соединяющий участки вблизи Главного Кавказского хребта до
Кавказского заповедника.

ТНП располагается преимущественно в области высокогорий: более
80% его площади лежит на высоте более 2000 м н.у.м. Рельеф ТНП сильно
фрагментирован и характерен для высокогорных ландшафтов северного
склона Кавказа. В южной части ТНП ограничен Главным Кавказским
хребтом с вершинами Домбай-Улген (4048 м над ур. моря), Белалакая
(3859 м над ур. моря), Софруджу (3785 м над ур. моря), Аманауз (3757 м
над ур. моря), и хребет Чотча (3637 м над ур. моря). На востоке ТНП
ограничивают вершины Даутско-Тебердинского водораздела: Кышкаджер
(3822 м), Назлы (3819 м), Шайтан-Тау (3150 м), а в западной часте ТНП –
Аксауто-Тебердинским водоразделом. От этого западного водораздела
отходят хребты Азгек и Бадук (Тушинский, 1957).

Основную роль в формировании современного рельефа территории
парка сыграло многовековое воздействие трех основных факторов:
геологическое строение (тектоника и литология), древнее оледенение,
флювиогляциальная эрозия. Г.К. Тушинский (1957) разделил территорию
современного ТНП на две части, резко различающиеся по характеру
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рельефа. Одна из них высокогорная, с крутыми склонами, с резким
рельефом, острыми вершинами, обилием скал и большим
распространением осыпей и россыпей. На этой территории растительность
и почвенный покров слабо развиты в связи с преобладающими процессами
усиленного выветривания и денудации. Другая область (среднегорная)
отличается более сглаженными чертами рельефа, склонами с различной
крутизной, редким выходом (обнажением) горных пород на дневную
поверхность и незначительным развитием осыпей. В этой области
физическое выветривание идет медленнее в связи с хорошо развитым
растительным покровом и более слабым выносом продуктов
выветривания. Только после больших пожаров здесь могут наблюдаться
вторичные, практически не зарастающие на крутых склонах, осыпи. В этой
области верхние части склонов долин чаще выпуклые, а нижние –
вогнутые, поэтому многие склоны имеет выпукло-ступенчатую форму.

В ТНП встречаются только силикатные кристаллические и
метаморфические породы. По геологическому строению территорию парка
можно разделить на 4 литологические зоны, лежащие параллельно
водораздельной линии Главного Кавказского хребта (Тушинский, 1957).
Геологическое строение территории формирует основные свойства
почвообразующих пород. Очень слабая их податливость выветриванию
ведет к формированию почвенного профиля небольшой мощности, с
высокой скелетностью (каменистостью) почв. Преобладающей
почвообразующей породой выступает кора выветривания гранитов и
метаморфических пород, но в поймах рек – аллювиальные и моренные
отложения (Тушинский, 1957).

Ранее на территории парка отмечали наличие 109 ледников, общей
площадью 74,3 кв. км., в настоящее время как число, так и площадь
ледников сильно сокращаются в связи с процессами изменения климата.
Главный Кавказский хребет все еще отличается большими размерами
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современного оледенения и относительно низким положением снеговой
линии (Тумаджанов, 1963).

Хребты в северной части национальной парка практически лишены
современного оледенения, а их верхние части выположены покровным
плейстоценовым оледенением (Щербакова, 1973). На склонах хребтов
обычны цирки и кары, говорящие о недавнем существовании мелких
висячих ледников (Тушинский, 1957).

2.2. Гидрология

Источниками воды в многочисленных реках ТНП выступают осадки,
таяние ледников и снежников. Основные реки Тебердинского участка
национального парка – Аманауз, Алибек, Домбай-Ульген, Большой Хутый,
Гоначхир (образуется слиянием рек Северный Клухор и Буульген).
(Aеребряков, 1957). Слияние рек Аманауза и Гоначхира образуют Теберду
– главную реку парка с правыми притоками Гедейж, Улу-Муруджу,
Шумка и Джемагат и левыми притоками �алый Хутый, Бадук, Большая и
Малая Хатипара, Муху (Серебряков, 1957). Помимо этих крупных рек, на
склонах можно встретить многочисленные небольшие безымянные речки.

На территории ТНП выявлено до 50 озер, имеющих карстовое и
моренное происхождение, среди которых наиболее известными являются
Азгекские, Бадукские, Клухорские, Муруджинские озера и озеро Кара-
Кёль (Серебряков, 1957).

2.3. Климат

Климат района умеренно континентальный, с небольшой
амплитудой температур в течение года и относительно высокой
среднегодовой температуре. Этот климат характерен для зональной
растительности широколиственных лесов низкогорий.
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Пестроту климатических условий на территории ТНП определяют
следующие факторы – абсолютная высота (средняя температура снижается
на 0,5-0,6° на 100 м подъема) и степень удаленности от водораздельного
гребня Главного Кавказского хребта (чем дальше к северу, тем меньше
выпадает осадков). Для южных районов ТНП важнейшим
климатообразующим процессом выступает перенос через Главный хребет
влажных воздушных течений, идущих с Черного моря (Тумаджанов, 1963).
Здесь проявляются особенности, характерные для морского типа климата
(небольшие годовые колебания температур, высокая относительная
влажность воздуха и обилие осадков).

При удалении от Главного Кавказского хребта к северу
последовательно повышается сухость климата, происходит существенное
уменьшение зимних осадков и сокращение зимнего периода. Количество
осадков в Домбае почти вдвое выше, чем в городе Теберда (1344 мм в год
и 695 мм в год соответственно), а в области Главного Кавказского хребта
выпадает до 3000 мм осадков в год (Тумаджанов, 1963). Длительность
сохранения снежного покрова в Теберде - около трех месяцев, в Домбае —
около пяти (Тумаджанов, 1963).

С повышение абсолютной высоты количество осадков увеличивается
до высоты около 2200 м, а выше несколько снижается. В верхних поясах
гор снег лежит в целом дольше, чем в долинах. Высота снеговой линии в
пределах парка колеблется от 2900 м н.у.м. на юге и до 3400 м на севере
(Тумаджанов, 1963; Серебряков, 1957).

Большой перепад абсолютных высот (от 1260 до 4040 м) формирует
вертикальную климатическую поясность. С увеличением высоты
снижается континентальность, характеристики приближаются к влажному
приморскому типу климата. В городе Теберда средняя температура лета +
14,5˚С, зимы – 2,1˚С. В Домбае температуры ниже - + 12,8˚С и – 5˚С,
соответственно. В Теберде среднегодовая температура +6,9˚С, в Домбае
+4,3˚С (Тумаджанов, 1963).
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Можно четко выделить три вертикальных климатических пояса –
нивальный, горно-луговой (включая альпийский и субальпийский) и
горно-лесной (Серебряков, 1957). Для нивального пояса типичны более
резкие колебания температур и меньшее количество осадков по сравнению
с поясом максимального их выпадения, который находится в пределах
1800-2200 м над уровнем моря. Даже в летние месяцы в нивальном поясе
часто наблюдаются близкие к 0˚С температуры (Воробьева, 1977а).

В горно-луговом поясе отмечен больший приток солнечного тепла и
значительное увлажнение (Шальнев и др., 1977). Но среднегодовые и даже
летние температуры не очень высоки, что связано со значительным
эффективным ночным излучением. Средняя температура июля в
субальпийском поясе достигает 9,5ºС, а в альпийском – только 8,1ºС
(Шальнев и др., 1977). Здесь также выпадает значительное количество
осадков (около 1400 мм за год). Застоя воды обычно не происходит из-за
хорошего дренажа и высокой испаряемости, которая связана с низким
атмосферным давлением, ветрами и высокой инсоляцией. По
температурным условиям климат горно-лугового пояса близок к климату
тундры, основное отличие заключается в относительно мягкой зиме и,
соответственно, отсутствием промерзания почвы на покрытых мощным
снегом территориях. Интенсивность солнечной радиации в горах Кавказа
значительно выше, чем в полярных странах. Из-за этого температура
почвы часто значительно выше температуры воздуха, причем эти различия
увеличиваются с возрастанием абсолютной высоты (Шальнев и др., 1977).

Для горно-лесного пояса типичен более мягкий климат, который
часто связан с атмосферными процессами, происходящими в предгорных
районах. Здесь средняя температура лета + 14,5˚С, а зимы – 2,1˚С,
среднегодовое количество осадков – около 700 мм (метеостанция Теберда)
(Серебряков, 1957).

Климат субальпийского пояса характеризуется коротким,
прохладным летом и затяжной зимой с продолжительно лежащим
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снеговым покровом (примерно 186 дней для Большой Кавказа) и довольно
сильными морозами. Суровость климата объясняет непродолжительную
длительность вегетационного сезона – всего 4–5 месяцев. Среднегодовая
температура в этом поясе +3.2 оA – +4.1 оA, январская от −4.6 оA до −7.8 оA,
июльская от +12.9оA до +13.7оA. В год примерно выпадает 1370–1675 мм
осадков (Гулисашвили, 1964). Часты густые туманы, переходящие в густые
облака и тучи (Шифферс, 1953). Южные склоны часто наветренные из-за
преобладания южных ветров, тогда как северные подветренны. Как
следствие – на них аккумулируется много снега (Справочник по климату
СССР, 1990). Из-за высокой расчлененности рельефа на вершинах, склонах
и в ущельях особенный микроклимат (Онищенко, Шилова, 1985). Так, для
южных склонов в ущельях и депрессиях местами характерны условия
“дождевой тени”, где развиваются менее мощные и более сухие почвы,
создаются местообитания частично сухого лесного и степного типа
(Шифферс, 1953).

Из-за сложной орографии на территории национального парка
типичны резкие местные изменения климата (Серебряков, 1957;
Онищенко, Шилова, 1987).

2.4. Почвы

Несмотря на обширные и многочисленные исследования таких
видных ученых как С.А. Захаров (1914, 1927), С.В. Зонн (1950), Л.И.
Прасолов (1978), В.М. Фридланд (1986), а также целом рядом современных
авторов (Геннадиев, 1978; Байрамашвили, 1986; Владыченский, 1992;
Онипченко и др., 1998), исследования пространственной неоднородности
почв высокогорий крайне немногочисленны и локализованы в пределах
отдельных хребтов, площадок или стационаров (Волков, 1999).

Под лесами в ТНП широко представлены бурые горно-лесные почвы,
а в высокогорьях – горно-луговые почвы; реже встречаются торфянистые
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почвы (под рододендроном и субальпийским криволесьем), а также
аллювиальные почвы по речным долинам (Серебряков, 1957;
Владыченский и Гришина 1987).

В работе А.В.Волкова (1999) дан сравнительный анализ
высокогорных почв Тебердинского заповедника под разными
растительными сообществами. В почвах субальпийских болот отмечены
самые высокие показатели �8 почвы, немного более высокая кислотность
выявлена в почвах субальпийского высокотравья. В торфяных почвах
болот показано довольно высокое содержание органических веществ и
элементов минерального питания (A, N, K, A�, �g). Почвы под
субальпийским высокотравьем богаты ЭМП в сравнении с почвами других
высокогорных сообществ. Здесь особенно велико содержание доступного
Р, превышающее таковое в болотах (Волков 1999).

Типична для вышеперечисленных типов почв высокая скелетность.
В верхней части альпийского пояса и на крутых склонах в лесном поясе
отмечается наличие каменистого панциря (Серебряков, 1957).

Горно-луговые высокогорные почвы (Гришина и др., 1993) могут
быть отнесены к кислым, что характерно для этого типа почв,
развивающихся на силикатных почвообразующих породах. Водная рН
закономерно снижается от пустошей к коврам, это снижение отмечено для
всех почвенных горизонтов. Содержание N84+ (обменного) в целом
увеличивается вниз по катене от альпийских лишайниковых пустошей к
альпийским коврам, а содержание подвижного фосфора в альпийских
почвах невелико и колеблется в большинстве случаев в пределах 0,2 – 1,0
мг/100 г почвы. Почвы богаты обменным К в связи с его высоким
содержанием в почвообразующей породе – слюдянистых сланцах.
Содержание K варьирует преимущественно в пределах 20–40 мг/100 г
почвы, но в почвах альпийских ковров иногда может превышать 80 мг/100
г. Наименьшее содержание органического вещества показано для почв
лишайниковых пустошей, а наибольшее – в верхнем горизонте почв
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ковров, что говорит об увеличении содержания органических веществ по
катене от пустошей к коврам. Более развиты почвы под альпийскими
лугами, где органическое вещество проникание ниже по профилю почвы в
связи с большей глубиной укоренения и роющей активностью
кустарниковых полевок (Гришина и др., 1993).

Запасы органического С в почвах альпийского пояса возрастают по
катене от пустошей к коврам более, чем в 2 раза: с 15,6 до 32,5 кг/м². Это
связано как с увеличением содержания органики в мелкоземе, так и с
увеличением запасов мелкозема. Самые низкие запасы органического
вещества в дерновом горизонте почвы (0–10 см) выявлены для почв
альпийских лугов. Содержание общего азота в дерновых горизонтах
минимально в почвах гераниево-копеечниковых лугов и максимально – в
альпийских коврах. Это связано с высокой скоростью минерализации азота
органических веществ, которая более интенсивна в продуктивных
гераниево-копеечниковых лугах (Гришина и др., 1993).

Луговая дернина лучше развита в субальпийском поясе, где описаны
горно-луговые остепненные почвы, горно-луговые субальпийские (под
субальпийскими мезофитными лугам); горно-торфянистые и горно-лугово-
лесные (Фиапшев, 1996). По классификации ФАО, основной тип почв на
высокогорных лугах Кавказа – лептосоли (+ni��h	nk� 	t �l., 2012), они же
– горно-луговые почвы. Их характерными признаками являются: плотный
слой в 10–15 см, хорошо развитая дернина, составляющая 4–11% объема
горизонта 0, скелетность, содержание гумуса до 21%, кислая реакция
(рН=4,4–5,2) (Фиапшев, 1996). Идет аккумуляция N (азота) и � (фосфора) в
больших количествах, но из-за низкой микробиальной акивности эти
элементы находятся в недоступной для растений форме (Макаров и др.,
1999). По гранулометрическому составу преобладает легкий суглинок.
Другой распространенный тип почв, распространенный в высокогорьях –
гистосоли (2	rri�, Fibri� 8ist�s�ls) или горно-торфянистые почвы. Они



42

формируются на болотах, а F�li� 8ist�s�ls характерны для
рододендронников (+ni��h	nk�, 2002).

Все гистосоли Северо-Западного Кавказа характеризуются высоким
уровнем аккумуляции A и N и имеют высокие соотношения A:N и A:�.
Однако, влажные и сухие гистосоли сильно отличаются по кислотности и
доступным концентрациям элементов минерального питания. Гистосоли
субальпийских и альпийских болот имеют высокие значения �8 и
содержат относительно высокие концентрации доступных N и �. В
отличие от этого, гистосоли кустарниковых сообществ имеют низкий рН и
низкие доступные концентрации N и � (Волков, 1999).

2.5. Растительность Тебердинского национального парка

Тебердинский национальный парк имеет богатую и разнообразную
растительность (Кононов, 1957). На территории ТНП господствуют леса,
покрывающие 36% его площади. Луга занимают 28%, скалы, россыпи и
осыпи – 26%, ледники – 10% (Воробьева, Кононов, 1991).

На территории ТНП выявлено 1220 видов сосудистых растений
(Онипченко, Зернов, 2022), 485 видов мхов (Игнатова и др. 2022) из них
272 вида растений – эндемики Кавказа. 26 видов занесены в Красную
книгу России. В национальном парке отмечено более 100 видов древесных
растений, по жизненной форме абсолютно преобладают многолетние
травянистые растения (Воробьева, Онипченко, 2001).

Разнообразие растительности Кавказа также в значительной степени
связано с влиянием весьма сложной прошлой истории его развития.
Согласно И.А. Буш (1935), основа растительного покрова Кавказа –
древняя. В тех частях Кавказа, где влажный климат мало изменился с
конца плиоцена, сохранилось большое число третичных реликтов. Такими
районами являются влажные субтропики: западное Закавказье и Талыш.
Другие части обеднены третичными реликтами в связи с изменением
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климата. Флора субальпийского пояса Кавказа в основном местного
происхождения и слабо связана с другими горными системами Евразии, и
преобладают во флоре молодые эндемы (Буш, 1935).

Растительный покров горных территорий подчиняется законам
вертикальной поясности. По К.В.Станюковичу (1973), пояс – это более или
менее широкая и однообразная горизонтальная полоса растительности в
горах, представленная либо растительностью одного типа, либо
закономерно чередующимися комплексами. Каждый пояс может быть
охарактеризован своим набором сообществ, занимающих различное
положение в мезорельефе (катене) в зависимости от важнейших
биологических и экологических факторов, к которым в гумидных
высокогорьях относится мощность снежного покрова и длительность
вегетационного периода.

Тип поясности северо-западного Кавказа относят к Кубанскому типу
(Кузнецов, 1902; Гроссгейм, 1936 и др.). Полный ряд включает до 10
высотных поясов: степной, лесостепной, дубово-грабовый лесной,
березовых лесов, пихтово-еловых лесов, субальпийских лугов, альпийских
лугов, субнивальный и нивальный (Огуреева, 1999). На территории ТНП
этот ряд представлен не полностью. Здесь можно различить 5 поясов,
хорошо выраженных в горах, в тоже время в разной степени
проявляющихся во всех его частях: лесной, субальпийский, альпийский,
субнивальный и нивальный пояса. В долине Теберды степной и
лесостепной пояса не представлены, но здесь можно найти изолированные
участки горных степей (Sti�� ��l�herrim�, S. ���ill�t�, Fest��� v�lesi���)
[латинские названия сосудистых растений даны по В.Г.Онипченко и
А.С.Зернову (2022)]. Восточнее Теберды, в верховьях бассейна Кубани,
степные участки с Fest��� v�lesi���, Sti�� �����si��, K�eleri� �rist�t� и
C�re� h�milis, встречающиеся у подножий склонов, часто зарастают
J��i�er�s ��mm��is, J. s�bi��, Berberis v�lg�ris, R�s� �im�i�ellif�li�,
Rh�m��s ��ll�sii. На скальных выходах произрастают Astr�g�l�s ��re�s,
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Te��ri�m ��li�m, T. �h�m�edrs, S��tell�ri� �rie�t�lis, S�lvi� ���es�e�s,
Thm�s m�rs�h�lli���s (��vl�v, 2004).

Лесной пояс. Этот пояс в ТНП расположен от дна долины р.
Теберды (1250 м над ур. моря) до пояса субальпийских лугов (2000 – 2200
м над ур. моря). Основными типами растительности этого пояса являются
хвойные и лиственные леса (Кононов, 1957). Состав лесных насаждений
национального парка отличается большой пестротой древесных пород,
только немногие из них являются преобладающими. Основными
лесообразователями здесь выступают такие виды, как Pi��s slvestris
(сосняки занимают 34% площади лесов заповедника), Bet�l� litwi��wii
(27,1%), Abies ��rdm���i��� (12,6%), Pi�e� �rie�t�lis (8,4%), F�g�s
�rie�t�lis (3,3%). Реже встречаются лесные массивы, в которых
преобладает P���l�s trem�l�, Al��s i�����, S�rb�s ������ri�. Хвойные леса
составляют 2/3 лесной площади национального парка (Воробьева, Кононов
1991).

Сосновые леса образованы Pi��s slvestris, они широко
распространены в районе наших работ. К сосне изредка примешиваются
A�er tr��tvetteri, Bet�l� litwi��wii, P���l�s trem�l�, реже Q�er��s r�b�r, в
подлеске обычен J��i�er�s ��mm��is, ниже по склону – Rh�d�de�dr��
l�te�m. Из травянистых растений здесь часто доминирует C�l�m�gr�stis
�r��di���e�, встречаются C��v�ll�ri� m�j�lis, L�thr�s r�se�s, Aq�ilegi�
�lm�i�� и многие другие виды (Тумаджанов, 1963).

Pi��s slvestris засухоустойчива и неприхотлива к богатству почвы,
она доминирует в северной, более сухой части национального парка.
Ближе к Главному Кавказскому хребту, т.е. с увеличением увлажнения,
участие сосны в древостоях снижается. В южной части ТНП широко
представлены темнохвойные леса из Abies ��rdm���i��� и Pi�e� �rie�t�lis.
В последние годы ель сильно снизила свое участие в связи с поражением
короедами, участки чистых ельников сменяются смешанными лесами. В
темнохвойных лесах как примесь встречаются лиственные породы: Bet�l�
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�e�d�l�, P�d�s r��em�s�; наземный покров состоит в основном из Fest���
m��t���, C�l�m�gr�stis �r��di���e�, Se�e�i� re�if�li�s, P�lg���t�m
verti�ill�t�m, V�leri��� �lli�riif�li�. Увеличивается роль зеленых мхов
(Тумаджанов, 1963).

Ольховые леса занимают небольшие площади в пойме реки Теберды,
а также ее притоков, они образованы Al��s i����� и, значительно реже, A.
gl�ti��s�. В этих лесах отмечено хорошее развитие травяного яруса, в
котором часто доминируют M�tte���i� str�thi��teris и Dr��teris fili�-m�s
(Тумаджанов, 1963).

В нижней части долины и на её террасах встречаются буковые леса
(F�g�s �rie�t�lis), в которые как примесь входят другие породы (Pi�e�
�rie�t�lis, Bet�l� litwi��wii, B. �e�d�l�, A�er �l�t���ides). Среди
кустарников обычен C�rl�s �vell���. Травяной ярус образован типичными
видами широколиственных лесов – Dr��teris fili�-m�s, G�li�m �d�r�t�m,
O��lis ��et�sell�, M�s�tis �m�e�� (Тумаджанов, 1963).

В северной части национального парка присутствуют небольшие
остатки дубовых лесов (Q�er��s r�b�r), в состав которых входят также
Bet�l� �e�d�l�, C�r�i��s bet�l�s, A�er �l�t���ides и ряд других пород.

Верхняя граница леса на северных склонах образована обычно
березовыми криволесьями из Bet�l� litwi��wii (Тумаджанов, 1963). Они
занимают отрицательные элементы мезорельефа, лавиностоки и могут
образовывать довольно широкий пояс. На участках с богатыми почвами и
в местах обильного снегонакопления (конуса выноса лавин) под пологом
берез представлены компоненты субальпийского высокотравья.

3убальпийский пояс в национальном парке чаще приурочен к
высотным интервалам от 1900 до 2650 м над уровнем моря. Над верхней
границей леса выделяют субальпийский пояс с мезофитными
сообществами и участием высокотравья (Гроссгейм, Ярошенко, 1929;
Гроссгейм, 1932; Шифферс, 1953; Кононов, 1957; Гулисашвили и др., 1975;
Воробьева, 1981). В.Н.Кононов (1957) рассматривает внутри этого пояса 3
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типа растительных сообществ: остепненные субальпийские луга, родореты
(заросли Rh�d�de�dr�� �����si��m) и настоящие субальпийские луга. За
субальпийским поясом выше следует альпийский: в первом случае в
отрицательных элементах мезорельефа развиваются высокотравья –
наиболее продуктивные фитоценозы, а во втором аналогичные
местообитания занимают низко продуктивные альпийские ковры
(+ni��h	nk�, 2002; Гулов и др., 2022).

Субальпийский пояс имеет следующий ряд наиболее характерных
фитоценозов по элементам мезорельефа (от гребней к западинам):
пестрокостровые луга – разнотравные вейниковые луга – высокотравные
сообщества, в западинах по выходам ручьев и берегам водоемов
развиваются субальпийские болота (Онипченко и др., 2024). Поскольку
субальпийские болота и высокотравье явились основными объектами
наших исследований, их более детальная характеристика приведена в
следующей главе.

Субальпийские луга отличаются высоким флористическим и
экологическим разнообразием. Большим своеобразием отличаются луга,
развивающиеся в условиях зимнего промерзания почвы, где доминирует
Br�m�s v�rieg�t�s (пестрокостровые луга). Из видов разнотравья на
субальпийских лугах наиболее часто встречаются: Prim�l� r��re�htii,
M�s�tis �l�estris, A�em��e ��r�issifl�r�, �eds�r�m �����si��m, Bet��i��
m��r��th�, S��bi�s� �����si��, P�ls�till� ��re�. Некоторые субальпийские
луга имеют высокую флористическую насыщенность, достигающую 50
видов сосудистых растений на 100 м2 и 25 видов на 1м2 (Кононов, 1957).

Из злаковых лугов большие площади имеют пестроовсяницевые луга
с доминированием Fеst��� v�ri�; пестрокостровые (Br�m�s v�rieg�t�s);
вейниковые (C�l�m�gr�stis �r��di���e�); овсяницевые (Fest��� djimile�sis);
полевицевые (Agr�stis vi�e�lis, Agr�stis ���ill�ris), вторичные белоусники
(с доминированием N�rd�s stri�t�) (Гулисашвили и др., 1975).
Пестрокостровые луга распространены в более центральных частях
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Большого Кавказа. Обычной примесью к костру из злаков выступают
A�th����th�m �d�r�t�m, �eli�t�tri�h�� versi��l�r, Phle�m �hle�ides,
C�l�m�gr�stis �r��di���e� и др. Кроме злаков, здесь принимают большое
участие бобовые и виды разнотравья, такие как Trif�li�m �mbig��m,
R������l�s �re��hil�s, Ver��i�� ge�ti���ides и другие (Гроссгейм, 1948).

Субальпийские вейниковые луга образованы злаковыми,
разнотравно-злаковыми и разнотравными растениями и характеризуются
относительно высоким травостоем. Наиболее распространены на
субальпийских злаковых лугах C�l�m�gr�stis �r��di���e�, A�th����th�m
�d�r�t�m, Fest��� v�ri�, P�� l��gif�li�, характерны также Bet��i��
m��r��th�, Ger��i�m slv�ti��m, G. gm�����l��, Phle�m �l�i��m, S��bi�s�
�����si��, P�lg���m bist�rt� и др. Разнотравные луга формируются на
ровных местах в мезопонижениях и на северных пологих склонах
(Гулисашвили, 1964). По эколого-флористической классификации эти луга
относятся к классу Mulgedio-Aconitetea, порядку Calamagrostietalia
villosae, союзу Calamagrostion arundinaceae, ассоциации Betonici
macranthae - Calamagrostietum arundinaceae +ni��h	nk� 2002 (далее B.m.-
C.a.) (+ni��h	nk�, 2004). B.m.-C.a. объединяет сообщества с высокой
встречаемостью P�ls�till� ��re�, Pedi��l�ris ���de�s�t�, R������l�s
�re��hil�s, Prethr�m ����i�e�m и д.р. Они, как правило, занимают
верхнюю часть субальпийского пояса (2250-2650 м н.у.м., в среднем 2460
м). В целом, сообщества этой ассоциации флористически очень богаты.
Они приурочены к крутым склонам (7°–35°, в среднем 26°) южной
экспозиции, с малым количеством камней и голой почвы. Сообщества
относительно продуктивны, но из-за их положения в ландшафте могут
испытывать недостаток воды. Они легко деградируют при неумеренном
выпасе, поэтому должны подлежать специальной охране (+ni��h	nk�,
2004). Злаково-разнотравные субальпийские луга очень разнообразны.
Обычно они рассматриваются как переходные варианты между типично
злаковымим и разнотравными лугами (Гроссгейм, 1948).
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Родореты (рододендроновые стланики) из Rh�d�de�dr�� �����si��m
обычно выходят из березового криволесья (где часто образуют подлесок) и
приурочены к склонам северных экспозиций. Они характеризуются
высоким постоянством V���i�i�m mrtill�s, Des�h�m�si� fle���s�, обычен и
Di�r���m s����ri�m. Родореты относят к союзу Rhododendrion caucasici,
порядку Rhododendro-Vaccinietalia, классу Loiseleurio-Vaccinietea
(+ni��h	nk�, 2002). Заросли субальпийских кустарников выступают
переходным элементом между лесами верхне-лесного пояса и
субальпийскими лугами (Гулисашвили и др., 1975).

Кустарниковые стланики с доминированием J��i�er�s ��mm��is
меньше распространены в альпийском поясе, чем рододендронники. J.
��mm��is может встречаться и внутри родоретов, однако занимает в них
подчиненные позиции. Можжевельник более засухоустойчив, чем R.
�����si��m, и занимает аналогичные участки в более засушливых
местообитаниях в верховьях Кубани (Кононов, 1957). По эколого-
флористической классификации эти сообщества относят к союзу Aconito
nasuti-Juniperion, порядку Rhododendro - Vaccinietalia, классу Loiseleurio-
Vaccinietea (+ni��h	nk�, 2002). В качестве диагностических видов
выступают Abieti�ell� �bieti��, A���it�m ��s�t�m, Br�m�s v�rieg�t�s,
C�m����l� ��lli��, Fest��� v�ri�, J. ��mm��is, Se�e�i� ��r��ti���s, Seseli
�l�i��m. Родореты (стелющиеся кустарники) резко отличаются от
субальпийских лугов полным отсутствием дернового процесса (Гроссгейм,
1948).

Альпийский пояс характерен для интервала абсолютных высот от
2500 до 3000 м. Здесь преобладают сомкнутые растительные сообщества,
отличающиеся невысокой продукцией. Основным критерием различия
между альпийским и субальпийским поясами выступает тип растительного
сообщества в западинах и днищах долин (долгоснежных местообитаний): в
альпийском поясе это низко продуктивные альпийские ковры, а в
субальпийском – высокотравье (+ni��h	nk�, 2004). Важнейшим фактором
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формирования пространственной структуры растительного покрова в
альпийском поясе выступает мощность снежного покрова (Вальтер,1975;
Нефедьева, Яшина, 1985; Юрцев, Кучеров, 1993).

Альпийские пустоши. Под «пустошами» обычно понимают
сообщества холодных биомов с доминированием нетравянистых
психрофитов (мхов, кустарничков, лишайников) (Шифферс, 1953, 1960).
Альпийские лишайниковые пустоши – это сообщества с низкой
продукцией, приуроченные к бесснежным или малоснежным участкам
склонов и гребней, где доминируют кустистые лишайники. По эколого-
флористической классификации они относятся к классу Juncetea trifidi,
порядку Caricetalia curvulae, союзу Anemonion speciosae и ассоциации
Pediculari comosae - Eritrichietum caucasici (+ni��h	nk�, 2002).
Диагностическими видами этой ассоциации служат Ge�ti��� �re��i��,
C�r�m �����si��m, V���i�i�m vitis-id�e� и Rhitidi�m r�g�s�m.

Пестроовсяницевые луга – средние по продукции сообщества с
доминированием таких плотнодерновинных злаков как Fest��� v�ri� и
N�rd�s stri�t�. Этот тип лугов очень широко распространен на Кавказе как
в субальпийском, так и в альпийском поясах. По эколого-флористической
классификации эти сообщества относят к классу Calluno-Ulicetea, порядку
Nardetalia, союзу Violo altaicae-Festucion variae и ассоциации Violo
altaicae-Festucetum variae (+ni��h	nk�, 2002). В качестве диагностических
видов здесь выступают S��rz��er� ����, Sile�e s���tilis и Vi�l� �lt�i��, а
также ряд видов растений, типичных для пустошных сообществ – C�re�
�mbr�s�, Al�hemill� �����si��, �eli�t�tri�h�� versi��l�r и Mi���rti�
�ir��ssi�� (+ni��h	nk�, 2002). Они чаще встречаются на теплых склонах
южной и восточной экспозиции с небольшим накоплением снега в зимнее
время (мощность 0,5 – 1,5 метра), этот снег сходит уже в конце мая – июне.

Гераниево-копеечниковые луга – наиболее продуктивные
разнотравные сообщества альпийского пояса с доминированием герани
голостебельной (Ger��i�m gm�����l��) и копеечника кавказского
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(�eds�r�m �����si��m). Они занимают западины и нижние части склонов
со значительной аккумуляцией снега зимой (2 – 3 м). Снег стаивает в
конце июня или начале июля, поэтому вегетационный сезон продолжается
2,5 – 3,5 месяцев (+ni��h	nk�, 1994). Кроме герани и копеечника,
значительное участие в сложении этих лугов принимают A�th����th�m
�d�r�t�m, Fest��� br���es�e�s, Des�h�m�si� fle���s�, N�rd�s stri�t� и
Phle�m �l�i��m (Аксенова, Онипченко, 1998). Эти сообщества относят к
ассоциации Hedysaro caucasicae – Geranietum gymnocauli (класс Nardo -
Callunetea) (+ni��h	nk�, 2002).

Альпийские ковры. Этот своеобразный тип альпийской
растительности Кавказа упоминается в работах многих ученых,
исследовавших этот регион. С.Г.Наринян (1962) считает коврами
группировками с преобладанием розеточных и стелющихся растений, в
котором роль граминоидов (осок и злаков) незначительна.

Субнивальный пояс расположен выше альпийского до границы
снеговой линии (примерно 3000 – 3800 м над ур. моря) или верхней
границы распространения сосудистых растений. Для него типичен очень
изрезанный рельеф с многочисленными следами деятельности ледников. В
этом поясе господствуют скалы, морены и осыпи, к которым приурочены
несомкнутые группировки сосудистых растений (Воробьева., 1977а.).

Нивальный пояс включает в себя наиболее высокие вершины и
гребни выше снеговой линии (снег не сходит за летний сезон). В
нивальном поясе Тебердинского национального парка выше 3800 м над ур.
моря сосудистые растения отсутствуют (Воробьева., 1977а, Егоров,
Онипченко, 2003).



51

ГЛАВА 3. ОБЪЕКТЫ ИМЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

3.1. Объекты

Объектами исследования явились субальпийские сообщества двух
типов – высокотравья и болота. Район исследования на Северо-Западном
Кавказе располагался в нескольких ущельях ТНП (Азгек, Алибек, Домбай,
Муруджу, Хаджибей, Большая и Малая Хатипара), Карачаево-Черкесская
Республика, Россия в интервале высот 1500– 2650 м над уровнем моря.

3.1.1. Субальпийские высокотравные сообщества

Высокотравье понимается как травяной ценоз, фитоценологически
не имеющий общих черт с лугами и сходный с ними только экологически,
поскольку представляет собой также группировку мезофильных
многолетников (Гроссгейм, 1948). Распространено по всему Большому
Кавказу, особенно на западе, но нигде высотной полосы не образует, а
приурочено исключительно к наиболее увлажненным депрессиям рельефа
разных экспозиций с мощными плодородными почвами и по этим
понижениям может опускаться в средний горный пояс и, наоборот,
подниматься выше — в альпийский пояс. Характеризуется густым
травостоем до 1.5–2.0 м высотой (Гулисашвили, 1975). По этой причине
называется ассоциацией гигантских трав (�	g�h	rb	t�). В их составе
выделяется ядро таких растений (главным образом гигантские виды
борщевиков �er��le�m s��.), которые под полог леса не идут, а связаны с
безлесными поймами, пологими ложбинами, устьями мелких речек
(Шифферс, 1953). В целом, флористический состав высокотравья
неоднороден по отдельным частям Кавказа, и видов, распространенных
повсеместно, не так много. К основным ассоциациям субальпийского
высокотравья относят фитоценозы с преобладанием I��l� m�g�ifi��, Teleki�
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s�e�i�s�, A���it�m �rie�t�le, Ci�erbit� �re���th�ides, Sm�ht�m �s�er�m,
�er��le�m wilhelmsii (Гроссгейм, 1948). На плоских вершинах балок часто
встречаются крупнозлаковые луга, которые сочетаются с крупным
разнотравьем. В нижних частях ложбин при несколько застойном
увлажнении развивается болотистый мятликово-разнотравный луг
(Шифферс, 1953).

К субальпийскому высокотравью относятся группировки очень
высоких, часто гигантских трав в горах на высоте 1500–2600 м над
уровнем моря. По эколого-флористической классификации субальпийские
высокотравные сообщества относят к союзу субальпийских лугов
Rumicion alpini порядка Rumicetalia alpini класса Mulgedio-Aconitetea
(+ni��h	nk�, 2002; �i�hl 	t �l., 2010), описанному из Альп. На северо-
западном Кавказе представлены сообщества, относящиеся к двум
ассоциациям: для Anthrisco sylvestris-Rumicetum alpini отмечено 69 видов
сосудистых растений, а для Cephalario giganteae-Ligusticetum alani — 77
видов (+ni��h	nk�, 2002).

Субальпийское высокотравье отличается высоким видовым
разнообразием. Обычны в составе высокотравья следующие экологические
группы: разнотравье, злаки, бобовые и осоковые. В этих сообществах
высока представленность растений семейства зонтичные (0�i��	�	). Они
достигают мощного развития и часто доминируют в травяном покрове. У
борщевиков стебли 3–4 м высотой и 5–10 см в диаметре, огромные, до 150
см в длину, листья, соцветия до 80 см в диаметре (Гулов и др., 2022).

Биологической особенностью субальпийского высокотравья является
высокая скорость роста крупных трав: за 2–3 месяца после стаивания снега
травяной покров достигает мощного и пышного развития (Панютин, 1939;
Гроссгейм, 1948; Колаковский, 1961; ��vl�v, 2004). Оно связано с
местообитаниями, защищенными от холодных ветров, где много тепла и
света, высокая влажность воздуха, а почва богата элементами
минерального питания (Волков, 1999).
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В субальпийских высокотравных сообществах в ТНП чаще
доминируют высокие травы, из которые наиболее обычны A�geli��
t�ti���e, Lig�sti��m �l�t�m, Ce�h�l�ri� gig��te�, �er��le�m �s�er�m и
R�me� �l�i��s. Особую форму высокотравья представляют заросли из
злаков, среди которых преобладает Mili�m eff�s�m, часто встречаются и
другие злаки: P�� l��gif�li�, C�l�m�gr�stis �r��di���e�, а также
многочисленное разнотравье. Злаки в этих зарослях имеют значительную
высоту и образуют густую дернину (Гулов и др., 2022).

На высокую продукцию и большую интенсивность биологического
круговорота в высокотравных растительных сообществах указывает и
высокая относительная продукция тонких корней, измеренная при нашем
участии (Онипченко и др., 2019), а также высокая скорость разложения
стандартных растительных субстратов (Елумеева и др., 2023).

Рисунок 3.1. Места изучения надземной фитомассы субальпийских
высокотравных сообществ в ТНП:

1. ущелье Малая Хатипара, укосы 1-25 на высоте 2536 н.у.м с
координатами 43° 26,17 с.ш. и 41° 41,25 в.д.;

2. ущелье Малая Хатипара, укосы 26-50 на высоте 2610 н.у.м с
координатами 43° 26,15 с.ш. и 41° 41,26 в.д;

3. ущелье Алибек, укосы 51-55 на высоте 1963 н.у.м с координатами
43° 18,07 с.ш. и 41° 33,77 в.д;

4. ущелье Алибек, укосы по 56-60 на высоте 1961 н.у.м с
координатами 43° 18,06 с.ш. и 41° 33,79 в.д;

5. ущелье Домбай, укосы 61-72 на высоте 1828 н.у.м с координатами
43° 16,43 с.ш. и 41° 39,02 в.д;

6. ущелье Домбай, укосы 73-80 на высоте 1837 н.у.м по
координатами 42° 16,43 с.ш. и 41° 39,06 в.д;
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7. ущелье Хаджибей, укосы 81-90 на высоте 2012 н.у.м с
координатами 43° 23,30 с.ш. и 41° 40,24 в.д.

8. ущелье Большая Хатипара, укосы 91-100 на высоте 2401 н.у.м с
координатами 43° 25,48 с.ш. и 41° 42,30 в.д.

3.1.2. Субальпийские болотные сообщества

Высокогорные болота представляют собой важный элемент горных
ландшафтов. На выровненных участках в ряде горных экосистем
(например, в Тибете) они могут занимать очень большие площади (�	ng 	t
�l., 2020). Болотные системы имеют важную водорегулирующую и другие
функции (Михалев, 2005), они также формируют большие семенные банки
(Семенова, Онипченко, 1990; �� 	t �l., 2018), служащие важным
стабилизирующим фактором сохранения разнообразия растений в горах
(8	 	t �l., 2021).

Высокогорные болота представлены преимущественно эвтрофными
и мезотрофными сообществами, в условиях альпийского рельефа
олиготофные болота формируются крайне редко (Кимеридзе, 1963;
Акатов, 1991). Они питаются за счет выклинивающихся на склонах
грунтовых вод, а также хорошего увлажнения по берегам горных речек и
озер. В горах Кавказа болота занимают всего около 0,1% площади,
встречаясь на разных высотах (600–3400 м), их флористический состав
отличается большим своеобразием (Боч, Мазинг, 1979). Флористическая
насыщенность болотных сообществ в горах Северного Кавказа небольшая
(+ni��h	nk�, S	m	n�v�, 1995; Онипченко, Павлов, 2009), но β-
разнообразие их весьма существенно.

Высокогорные болота и заболоченные луга занимают небольшие
площади в субальпийском поясе ТНП и приурочены к берегам озер и
долинам речек и ручьев. Синтаксономия этих сообществ разработана
В.В.Акатовым (1989).
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Болота и заболоченные луга альпийского пояса относятся к союзу
Caricion fuscae, порядку Caricetalia fuscae, классу Scheuchzerio-Caricetea
fuscae (+ni��h	nk�, 2002). Изученные болота отнесены к ассоциации
Swertio ibericae-Caricetum nigrae, диагностическая комбинация видов
которой включает P�te�till� ere�t�, Swerti� iberi��, D��tl�rhiz� e��i��,
C�m�li�m stell�t�m, Pi�g�i��l� v�lg�ris и другие виды, в том числе
представителей субальпийских лугов и высокотравья (Ver�tr�m �lb�m,
Ger��i�m slv�ti��m, N�rd�s stri�t�, A�th����th�m �d�r�t�m, L�z�l�
m�ltifl�r�) (+ni��h	nk�, 2002). Доминирующим видом этих болот, как и
болот альпийского пояса, выступает C�re� �igr� �ggr., имеющая на Кавказе
много синонимов (C. d��i�� 8	uff., C. tr��s�����si�� 4g�r�v� и др.). Эта
осока часто доминирует в высокогорных болотах Альп, где её проективное
покрытие составляет 70% (Listl, ]	is�h, 2012).

Болота развиваются на торфяной залежи, имеющей мощность около
0,5 м и состоящей из низинного осокового торфа (Павлова, Онипченко,
1992). Среди доминирующих видов можно отметить также Cirsi�m sim�le�,
Prim�l� ��ri��l�t�, A�l���m�i�m ��l�stre. Основное ядро диагностических
видов составляют обычные для альпийских ковров виды: C�r�m
�����si��m, P�lg���m vivi��r�m, Cer�sti�m �er�st�ides, Sibb�ldi�
�r���mbe�s (+ni��h	nk�, 2002).

На субальпийских болотах отмечена высокая продукция тонких
корней, измеренная при нашем участии (Онипченко и др., 2019), а также
самая высокая среди высокогорных сообществ скорость разложения
стандартных растительных субстратов, что свидетельствует о
лимитировании разложения недостатком воды во многих других
сообществах (Елумеева и др., 2023).
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Рисунок 3.2. Места изучения надземной фитомассы субальпийских
болотных сообществ в ТНП:

1. ущелье Малая Хатипара, укосы 1-20 на высоте 2540 н.у.м с
координатами 43° 26,17 с.ш. и 41° 41,25 в.д;

2. ущелье Муруджу, укосы 21-40 на высоте 2464 н.у.м с
координатами 43°19,24 с.ш. и 41° 47,57 в.д;

3. ущелье Большая Хатипара, укосы 41-50 на высоте 2636 н.у.м с
координатами 43° 25,25 с.ш. и 41°39,54 в.д;

4. ущелье Большая Хатипара, укосы 51-60 на высоте 2632 н.у.м с
координатами 41° 25,24 с.ш. и 41° 39,54 в.д;

5. ущелье Муруджу, укосы 61-80 на высоте 2467 н.у.м с
координатами 43° 19,27 с.ш. и 41°47,51 в.д;

6. ущелье Азгек, укосы 81-100 на высоте 2406 н.у.м с координатами
43° 25,56 с.ш. и 41° 38,87 в.д.

3.2. Методы исследований

3.2.1. Надземная биомасса растений

Пробы надземной биомассы собирали на территории ТНП на высоте
1500–2650 м над уровнем моря с середины июля до второй половины
августа в 2021–2022 годах в указанных выше ущельях. На выбранных
участках соответствующих сообществ по линейным трансектам
располагали укосные площадки 0,0625 м2 (со сторонами 25×25 см).
Площадки располагали друг от друга в пределах трансекты на случайном
расстоянии от 1 до 7 метров. В пределах каждой трансекты закладывали 5,
10 или 25 укосных площадок. На площадках срезали надземную биомассу
на уровне почвы хирургическими ножницами, собирали мортмассу на
уровне почвы, мхи и эпигейные лишайники. Укосы в свежем виде
помещали в полиэтиленовые пакеты в неосвещенное место.
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Мы используем термин “фитомасса” для обозначения суммы живых
(зеленых) и отмерших (ветошь прошлых лет) органов растений, как
прикрепленных, так и лежащих на поверхности почвы (биомасса +
мортмасса), как это было принято для Международной биологической
программы (Гришина, 1974).

Всего в общей сложности срезано 200 укосов, для каждого
сообщества по 100 укосов.

После сбора укосов их сохраняли в свежем состоянии (в
холодильной камере) до момента разбора. Затем в лаборатории укосы
разбирали по видам сосудистых растений, а также выделяли фракции
ветоши — мортмассы (прошлых лет, ВПЛ), мохообразных (очес) и
эпигейных лишайников. Пожелтевшие листья (ветошь текущего года)
прибавляли к зеленой массе соответствующего вида для более адекватной
оценки надземной продукции.

Всего в укосах субальпийского высокотравья было выявлено 77
видов сосудистых растений, а в укосах субальпийских болот – 62 вида
сосудистых растений.

После разбора по видам и фракциям образцы помещали в бумажные
пакеты и после подсушивания на воздухе сушили в сушильных шкафах до
постоянного веса (обычно не менее 36 часов при 80°С, крупные фракции –
дольше). После сушки крупные образцы (более 10 г) взвешивали на
технических весах (точность до 0,1 г), более мелкие образцы – на
полуаналитических весах (точность до 0,1 мг). Полученные данные
пересчитаны на площадь 1 м2.

При анализе надземной биомассы проводилась оценка вклада
следующих функциональных групп растений: злаки, бобовые, осоковые и
ситниковые, разнотравье, деревья и кустарники.

Номенклатура сосудистых растений дана по работе «Сосудистые
растения Тебердинского национального парка» (Онипченко, Зернов, 2022),
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номенклатура мохообразных – по работе Е. А. Игнатовой (2022).
Определение видов мохообразных выполнено Е.А. Игнатовой.

3.2.2. Функциональные признаки

В ходе исследования анализировались следующие функциональные
признаки: сухая и влажная (водонасыщенная) массы листьев, их площадь
(l	�f �r	�, L0), содержание сухого вещества в листе, удельная листовая
поверхность (s�	�ifi� l	�f �r	�, SL0), высота сосудистых растений.
Международная методика стандартизованных измерений была
опубликована ранее (A�rn	liss	n 	t �l., 2003). Для каждого вида собирали
по 10–12 хорошо развитых не поврежденных листьев срединной
формации. После сбора их помещали в емкость с небольшим количеством
воды, накрывали полиэтиленом и для насыщения листьев влагой
помещали на 8–10 часов (обычно ночь) в холодильник (+4°A).

Насыщенные водой листья без черешков взвешивали на
полуаналитических весах с точностью до) 0,1 мг. После этого их помещали
на плотный лист белой бумаги, вкладывали в прозрачную папку и
расправляли в течение получаса под действием груза, т.е. ставили под
пресс. Расправленные листья помещали в оптический сканер с
разрешающей способностью 300 d�i (d�ts �	r in�h). Затем эти листья
сушили при комнатной температуре и затем – при температуре 80°С в
сушильном шкафу в течение 8–18 часов, а потом взвешивали для
определения сухой массы листьев и содержания воды в них.
Отсканированные изображения листьев загружали в программу Im�g	J,
переводили в режим черно-белого полутонового изображения, получали
число пикселей (d�ts), которое приходится на область листа. При
разрешении сканера в 300d�i и известной эквивалентности дюйма (2,54 см)
на 300*300 точек приходится 2,5 *2,5 = 6,25 см2. Следовательно, для
расчета площади листа в см2 использовали формулу:
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L0= d�ts * 2,54 * 2,54 / 90000
SL0 (в см2/г) рассчитывали, как отношение L0 к сухой массе листа.

Содержание воды – как долю (в %) воды от влажной массы.
Высоту измеряли у хорошо развитых растений каждого вида в

различных местообитаниях (L�v	rgn	 	t �l., 2003). Для каждого вида
проводили 25 измерений. Согласно методике, высоту измеряли как
кратчайшее расстояние (нормаль) от верхней границы верхних хорошо
развитых листьев (исключая присоцветные) до субстрата (A�rn	liss	n 	t �l.,
2003).

Для каждого функционального признака и каждой стратегии
получили средние и средневзвешенные значения для всех площадок и для
сообщества. Среднее значение рассчитывали для каждой площадки исходя
из функциональных признаков присутствующих там видов, а затем
усредняли для всех 100 площадок.

Расчет средневзвешенных признаков производили для отдельных
площадок по формуле:

где AW� – средневзвешенное значение признака, �(i) – весовой
коэффициент для i-го вида (его биомасса), tr�it(i) – значение признака i-го
вида, n – общее число видов на площадке (G�rni	r 	t �l., 2004). Для
сообщества рассчитали среднее по 100 площадкам и его ошибку для
каждого признака.

3.2.3. Статистические признаки

Статистический анализ проводили в программе �i�r�s�ft 4S�	l, куда
сводили все данные по массам фракций (отдельных видов сосудистых
растений, ветоши прошлых лет, мхов и лишайников) для каждой из 200
укосных площадок. Рассчитали суммарные, средние, стандартное
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отклонение и ошибки средней массы растений, а также минимальные,
максимальные значения, встречаемость видов в сообществах, процентный
вклад каждого вида в суммарную биомассу по всем площадкам для
изучаемых сообществ. Масса для отдельных видов и фракций приводится
в граммах на 1 м2.

В составе изучаемых сообществ рассчитали отдельно вклад
функциональных групп растений: разнотравье, злаки, бобовые, осоки.
Рассчитали долю (в %), которую они составляют от надземной биомассы
на каждой площадке и в среднем для фитоценоза. Рассмотрели
корреляционная зависимость биомассы сосудистых растений от числа
видов на одной площадке.

Для каждой площадки рассчитали суммарную фитомассу, то есть
суммировали биомассу сосудистых растений, массу мхов, лишайников и
ветоши прошлых лет (мортмасса). Для каждой площадки рассчитали
отношение мортмассы к биомассе с последующим определением среднего
и его ошибки; аналогично рассчитали интенсивность разложения (Id =
100/Kd). На основе данных о составе биомассы рассчитывали
кумулятивное участие видов, определили при каком числе видов
достигается биомасса в 90, 95, 99 %. Кроме этого, анализировали ранговое
распределение видов в сообществе по биомассе.

Для каждого признака листьев и показателя стратегий (см. ниже)
рассчитывали средние по 100 площадкам показатели и средневзвешенные
показатели с учетом участия («веса») отдельных видов, в качестве меры
последнего выступала надземная биомасса. Затем вычисляли среднее
значение признаков для случайных выборок видов из базы данных по
высокогорной флоре Тебердинского национального парка, включающей
443 вида. В этот пул вошли все виды, отмеченные на пробных площадях 8
сообществ альпийского и субальпийского поясов, а также все виды,
отмеченные в 5 описаниях и более в базе данных высокогорной
растительности ТНП (Егоров, и др., 2012), т.е. около 90% реальных видов,
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образующих высокогорные сообщества, включая немногочисленные виды
древесных растений верхней границы леса. Для каждой площадки средняя
случайная выборка была определена отдельно для того же числа видов
сосудистых растений, которое было отмечено при разборе укосов
надземной биомассы с этой площадки.

В связи с тем, что распределение изучаемых признаков часто
отличалось от нормального для сравнения средних и случайных средних
значений, а также средних и средневзвешенных значений использовали
непараметрический критерий Вилкоксона для сопряженных пар (Wil��S�n
��t�h	d ��irs 2	st) (Благовещенский и др., 1987).

3.2.4. Расчет эколого-ценотических стратегий

С. Пирс с соавторами (�i	r�	 	t �l., 2017) разработали метод
количественной оценки вклада стратегий на основе данных по удельной
листовой поверхности (SL0) и доле сухого вещества листа (LD�A). Эти
признаки отражают основные оси варьирования признаков:
экономического спектра листа и размеров растения. Эти оси определяют
положение видов в пространстве треугольной AS]-ординации. Виды
конкурентной стратегии имеют большую площадь листьев, рудеральной –
высокое содержание воды в живых листьях и соответственно низкое
содержание сухого органического вещества, стресс-толеранты – мелкие
листья с низким содержанием воды (�i	r�	 	t �l., 2017; Дудова и др., 2019).

Для вычисления вклада AS] стратегий для каждого вида
использовали приложение “Str�t	F� – th	 gl�b�l �l�nt str�t	g� ��l�ul�t�r
t��l” для �S 4S�	l, опубликованное в приложении к работе �i	r�	 	t �l.
(2017). В этом подходе для определения вклада стратегий используют
ординацию трех функциональных признаков (сухой, водонасыщенной
массы листа и его площади) по методу главных компонент, которая
позволяет выделить основные оси варьирования признаков. Для каждого
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вида, встреченного в сообществах, было получено процентное
соотношение AS]-стратегий, а также средние и средневзвешенные
стратегии с соответствующими ошибками. Для визуализации полученных
данных о стратегиях мы построили треугольник AS]-стратегий.

В программе ]studi� мы рассчитали случайные средние для
признаков и стратегий с помощью функций пакетов b�s	, st�ts, d�l�r, tibbl	
(] A�r	 2	�m, 2022; Wi�kh�m 	t �l., 2023; �üll	r 	t �l., 2023). Имея данные
с признаками и стратегиями для всех видов регионального пула, мы
случайным образом с помощью функции “s�m�l	” выбирали из них
значения для каждой площадки в числе равному исходному числу видов на
ней. Для расчета случайной высоты мы исключили из регионального пула
деревья, чтобы не получить сильно завышенных случайных средних.
Возможность повторного выбора значения признака или стратегии одного
и того же вида была исключена. Средние и средневзвешенные признаки и
параметры также проверили на отклонение от нормального распределения
и для сохранения однообразности расчетов сравнили с помощью Т-
критерия Вилкоксона.
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ГЛАВА 4. СТРУКТУРА И ЗАПАСЫ НАДЗЕМНОЙ ФИТОМАССЫ
СУБАЛЬПИЙСКИХ ВЫСОКОТРАВНЫХ И БОЛОТНЫХ

СООБЩЕСТВ ТЕБЕРДИНСКОГО НАЦИОНАЛЬНОГО ПАРКА

4.1. Сообщества субальпийского высокотравья

Фитоценотический анализ обследованных сообществ
субальпийского высокотравья показал, что они относятся к классу
Mulgedio-Aconitetea (8�d�� 	t Klik� in Klik� 	t 8�d� � 1944); порядка
Rumicetalia alpini (��wł�wski 	t �l. 1928), союзу субальпийских лугов
Rumicion alpini (+ni��h	nk�, 2002; �i�hl 	t �l., 2010), ассоциации
Cephalario giganteae – Ligusticetum alani и Cephalario giganteae -
Ligusticetum alani (+ni��h	nk�, 2002). На 100 укосных площадках
отмечено 77 видов сосудистых растений (приложение табл. 4.1, 4.2),
включая 26 эндемиков Кавказа (A���it�m �rie�t�le, A�geli�� t�ti���e,
Astr��ti� m��im�, Bet��i�� m��r��th�, Ce�h�l�ri� gig��te�, Ci�erbit�
r��em�s�, D��tl�rhiz� e��i��, Fest��� djimile�sis, G�leg� �rie�t�lis, Ge�m
l�til�bi�m, �er��le�m �s�er�m, L��s��� gr��difl�r�, L�thr�s ���e�s,
Lig�sti��m �l�t�m, Lili�m m���delf�m, M�s�tis �m�e��, Or�b���he
gr�ssheimii, Pedi��l�ris ���de�s�t�, Pim�i�ell� rh�d��th�, P�� l��gif�li�,
P�ls�till� ��re�, R������l�s �����si��s, Se�e�i� �l�t�hll�ides, Se�e�i�
rh�mbif�li�s, Sm�ht�m �s�er�m и Ver��i�� filif�rmis).

Структура надземной фитомассы субальпийских
высокотравных сообществ. Биомасса сосудистых растений составила 813
± 134 г/м2, запасы ветоши прошлых лет (мортмасса) – 281 ± 18 г/м2, общая
надземная фитомасса – 1093 ± 135 г/м2. Эпигейные лишайники в пробах
полностью отсутствовали, мохообразные встречались крайне редко и с
низкой биомассой (0,22 ± 0,21 г/м2) (Табл. 4.3).
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Таблица 4.3. Состав надземной фитомассы субальпийского
высокотравья (г/м2, n=100).

среднее и
ошибка

минимум максимум

Биомасса сосудистых растений 813±134 50 12 516
Биомасса мохообразных 0,22±0,21 0 20,8
Мортмасса (ветошь прошлых лет) 281±18 22 939
Общая надземная фитомасса 1093±135 278 13 340

Распределение биомассы по укосных площадкам было очень
неравномерным (коэффициент вариации 165%). Надземная биомасса
сосудистых растений на большинстве площадок не превышала 100 г/м2

(Рис. 4.1). Только на небольшом числе площадок биомасса сосудистых
растений существенно превышала среднее значение (51 г), оно было
существенно выше медианы (36 г), распределение значимо отличается от
нормального, прежде всего за счет нескольких площадок с экстремально
высокой биомассой из-за крупных растений.
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Рисунок 4.1. Гистограмма распределения надземной биомассы
сосудистых растений на пробных площадях в сообществах субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,28478, р<0,01
(значимое отличие от нормального распределения). Красной линией
обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Соотношение основных функциональных групп сосудистых
растений в надземной биомассе показывает четкую принадлежность
субальпийского высокотравья к разнотравным травяным сообществам с
резким преобладанием двудольных, но незначительной ролью
представителей семейства F�b��	�	 (Рис. 4.2). Разнотравье образует около
77% надземной биомассы, на долю злаков приходится 22% надземной
биомассы, вклад бобовых и осоковых незначителен (<1%). Высокую
надземную биомассу определяет разнотравье, коэффициент детерминации
общей биомассы за счет биомассы разнотравья составляет 98% (р<0,001).
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Рисунок 4.2. Соотношение функциональных групп в структуре
биомассы высокотравных сообществ, %.

Отношение мортмассы к биомассе, которое в нашем случае
соответствует опадо-подстилочному коэффициенту (Богатырев,
Телеснина, 2010), или коэффициенту разложения – Kd (Гришина, 1986),
равно 0,35, а величина интенсивности разложения (Id = 100/Kd) составляет
286, что позволяет охарактеризовать процесс разложения в изучаемых
нами сообществах как «очень интенсивный» (Гришина, 1986). Интересно
отметить, что доля ветоши в общей фитомассе отрицательно
коррелировала как с общей надземной фитомассой (r = −0,29, �<0,01), так
и с живой надземной биомассой (r = −0,37, �<0,001). Это свидетельствует о
том, что для участков с низкой живой надземной биомассой характерны
растения с относительно трудноразлагаемым опадом, в то время как опад
высокопродуктивных растений разлагается быстрее. В целом, отмечается
значимая связь между живой надземной биомассой и мортмассой (r =
+0,31, �<0,01).

Видовой состав живой надземной биомассы сосудистых растений
свидетельствует о полидоминантном характере изучаемых сообществ.
Абсолютные доминанты в сообществе отсутствуют и на долю группы
содоминирующих видов, в среднем, приходится более 50% общей
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надземной фитомассы. Однако абсолютное доминирование отмечалось в
пределах отдельных площадок, размеры которых сопоставимы с
размерами крупных особей субальпийских растений. В целом, к
доминантам – видам, образующим более 5 % общей надземной фитомассы
(Работнов, 1984), было отнесено 6 видов: A�geli�� t�ti���e (20,8%), Mili�m
eff�s�m (13,7%), Lig�sti��m �l�t�m (13,3%), Ce�h�l�ri� gig��te� (9,8%),
R�me� �l�i��s (6,2%), �er��le�m �s�er�m (5,7%).

Ранговое распределение видов по живой надземной биомассе в
сообществе имеет пологий характер (Рис. 4.3) и характеризуется большим
количеством редких видов (36 видов), вклад каждого из которых
составляет менее 0,1% надземной биомассы.

Ведущее семейство цветковых растений в обследованных
сообществах субальпийского высокотравья – зонтичные (0�i��	�	). В
наших укосах зонтичные представлены 11 видами, на долю которых
приходится 42,5% общей биомассы сосудистых растений.
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Рисунок 4.3. Ранговое распределение растений надземной биомассе
(г/м2) для сообществ субальпийского высокотравья в порядке убывания
участия видов (представлены только виды со средней биомассой более
0,1% от общей).
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Число видов сосудистых растений, отмеченных на укосных
площадках, варьировало от 2 до 13, составляя в среднем 5,5 ± 0,3 на
площадку. На основании собранного нами материала не выявлено
значимой связи между надземной фитомассой и видовым богатством на
пробных площадях.

Таким образом, в изученных субальпийских высокотравных
сообществах отношение мортмассы к биомассе (0,35) и величина
интенсивности разложения (286) свидетельствуют об интенсивном
процессе разложения, так как все травянистые растения высокотравья
ежегодно целиком обновляют свои надземные органы.

По сравнению с другими типами растительных сообществ ТНП,
надземная фитомасса и биомасса сообществ субальпийского высокотравья
больше, чем на субальпийских вейниковых лугах (асс. Betonici
macranthae- Calamagrostietum arundinaceae (+ni��h	nk� 2002, 2004)
(Табл. 4.4) (Полошевец и др., 2024), на субальпийских пестрокостровых
лугах с доминированием Br�m�s v�rieg�t�s, а также альпийских гераниево-
копеечниковых лугах (+ni��h	nk�, 2004).

Следует отметить, что низкая продуктивность на пестрокостровых
лугах, формирующихся на гребнях и в верхних частях склонов в
субальпийском поясе ТНП, вероятно, объясняется положением этих
сообществ в рельефе: на платообразных вершинах и гребнях зима
бесснежна, а почва глубоко промерзает (Варыбок и др., 2024).
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Таблица 4.4. Сравнительная структура надземной фитомассы для высокогорных растительных сообществ
Тебердинского национального парка

Ценоз
ВТ БОЛ ВЕЙ ПКЛ АЛП ПЛ ГКЛ АКПараметр,

г/м2

Биомасса 813±134 264±12 384±21 349±15 113±7 306±17 318±20 129±5
Мортмасса 281±18 168±11 393±40 293±17 230 858 192 183
Мохообразные 0,22±0,21 200±33 0,85±0,26 22,2±4,4 3,4±3,05 8,8±2,3 1,7±1,6 2,7±0,8
Фитомасса 1093±135 632±32 777±50 664±26 784 1213 527 322

Примечание. Субальпийские фитоценозы: ВТ – субальпийские высокотравные сообщества (Гулов и др., 2022),
БОЛ – субальпийские болотные сообщества (Гулов и др., 2023), ВЕЙ – субальпийские вейниковые луга
(Полошевец и др., 2023), ПКЛ – субальпийские пестрокостровые луга (Варыбок и др., 2024). Альпийские
фитоценозы (+ni��h	nk�, 2004): АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ –
гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры. Жирным шрифтом выделены исследованные нами
сообществ.
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В изученных сообществах субальпийского высокотравья доля
разнотравья (77%) оказалась выше, чем на субальпийских вейниковых
лугах (42%), где преимущественно биомассу слагают злаки (57%), и
пестрокостровых лугах (33%), субальпийских болотах (37%) где большая
доля принадлежит функциональной группе осок и ситников (41%). В
альпийских сообществах доля разнотравья зависит от глубины снежного
покрова и продолжительности его залегания, поэтому наибольшее участие
разнотравных элементов отмечается на альпийских гераниево-
копеечниковых лугах и коврах (+ni��h	nk�, 2004).

Мортмасса изученных сообществ высокотравья оказалась в среднем
существенно ниже, чем на пестроовсяницевых лугах (Онипченко, 2004) и
вейниковых субальпийских лугах (Полошевец и др., 2023), но сравнима с
мортмассой пестрокостровых лугов (Варыбок и др., 2024) (Табл.4.4), что
свидетельствует о более интенсивном разложении и круговороте в данных
сообществах.

По сравнению с субальпийскими лугами Азербайджана и Армении,
сообщества субальпийского высокотравья ТНП значительно более
продуктивны: в Азербайджане запасы надземной биомассы субальпийских
лугов достигали 350 г/м2 (Вагабов, 1977), в Армении – 370 г/м2 (Магакьян,
Мириманова, 1951). В то же время, на Западном Кавказе имеются
сообщества, у которых запасы надземной фитомассы выше, чем в
субальпийском высокотравье ТНП, например, высокотравье
субальпийского пояса и крупнотравье лесного пояса (более 1000 г/м2)
(Акатов, Акатова, 2016; личное сообщение).

По сравнению с субальпийскими сообществами гумидного
биоклиматического сектора Алтае-Саянской горной области (465 г/м²)
(Самбыла, 2013, 2018) и альпийских лугов северо-восточной части
Тибетского нагорья (137 г/м²) (D�i 	t �l., 2019), надземная фитомасса
субальпийских высокотравных сообществ ТНП также характеризуется
более высокими показателями.
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По своему флористическому составу высокотравье Кавказа сходно с
крупнотравными сообществами Дальнего Востока России, где
доминируют крупные травы из семейств 0�i��	�	, 0st	r��	�	, ]�s��	�	,
��l�g�n��	�	 (Морозов, 1994). Интересно, что по числу отмеченных видов
в составе флороценотического комплекса субальпийского высокотравья
Кавказа Р.И. Гагнидзе (1974) отмечает преобладание видов семейства
0st	r��	�	 (0�i��	�	 – на втором месте), в то время как к нашем случае и
по надземной биомассе, и по числу видов на первое место выходят виды
семейства 0�i��	�	 (11 видов против 7 видов семейства сложноцветных).
Однако, надземная живая биомасса сообществ субальпийсколго
высокотравья ТНП несколько ниже, чем аналогичный показатель у
крупнотравных сообществ Дальнего Востока (на Камчатке – 916 г/м2, на
Сахалине – 1457 г/м2) (Морозов, 1994). Надземная фитомасса изученных
нами сообществ также существенно ниже, чем в тростниковых зарослях
некоторых регионов, например, в пойме р. Чу в Казахстане 1940 г/м2

(Демина и др., 1973) или пойме р. Амударья в Туркмении – 4100 г/м2

(Гладышев, 1969).

4.2. Сообщества субальпийских болот

В системе флористической классификации растительности болотные
сообщества высокогорий Кавказа относятся к классу эвтрофных болот
Scheucherio palustis – Caricetea fuscae 2S. 1937 (порядок Caricetalia fuscae
K��h 1926). Изученные сообщества относятся к ассоциации Swertio
ibericae-Caricetum nigrae +ni��h	nk� 2002. Диагностическая комбинация
видов ассоциации включает P�te�till� ere�t�, Swerti� iberi��, D��tl�rhiz�
e��i��, C�m�li�m stell�t�m, Pi�g�i��l� v�lg�ris и другие виды, в том числе
представителей субальпийских лугов и высокотравья (Ver�tr�m �lb�m,
Ger��i�m slv�ti��m, N�rd�s stri�t�, A�th����th�m �d�r�t�m, L�z�l�
m�ltifl�r�) (+ni��h	nk�, 2002). В данных субальпийских сообществах
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доминирует осока Carex nigra �ggr. (s�n. C�re� d��i�� 8	uff., C�re�
tr��s�����si�� 4g�r�v� и др.). Эта осока доминирует в сообществах
альпийских болот ТНП (+ni��h	nk� 2002), а также в сообществах
высокогорных болот Альп, где ее проективное покрытие составляет 70%
(Listl, ]	is�h, 2012).

В исследованных болотных сообществах на 100 пробных площадях
было отмечено 62 вида сосудистых растений (приложение табл. 4.5, 4.6)
включая 15 эндемиков Кавказа (Bet�l� litwi��wii, Briz� m�r��wi�zii,
C�rd�mi�e �ligi��s�, C�r�m �����si��m, Cirsi�m sim�le�, Cre�is �����si��,
D��tl�rhiz� e��i��, D��h�e gl�mer�t�, E��hr�si� �ssi��, Ge�ti���
se�temfid�, ��l���� ���ti��, Pedi��l�ris ���de�s�t�, Pedi��l�ris
��rdm���i��, Seseli �l�i��m и Swerti� iberi��).

Структура надземной фитомассы субальпийских болотных
сообществ. Живая надземная биомасса сосудистых растений составляла в
среднем 264 ± 12 г/м2, ветошь (мортмасса) предыдущих лет – 16 ± 11 г/м2,
общая надземная фитомасса – 632 ± 32 г/м2 (в том числе на долю
мохообразных приходилось 200 ± 33 г/м2 ) (Табл. 4.7). По экспертной
оценке, фитомасса мохообразных накапливалась около 4-х лет, поэтому
консервативная оценка годичной продукции мохообразных не превышает
50 г/м2, а суммарная надземная годичная продукция может быть
ориентировочно оценена в 320 г/м2 (Гулов и др., 2023).

Таблица 4.7. Состав общей надземной фитомассы субальпийских
болот (г/м2, n=100)

среднее и
ошибка

минимум максимум

Биомасса сосудистых растений 264±12 67 595
Биомасса мохообразных 200±33 0 1602
Ветошь прошлых лет (мортмасса) 168±11 19 634
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Надземная фитомасса 632±32 149 1737

Распределение живой надземной биомассы по укосным площадкам
было неравномерно (коэффициент вариации 45%): на большинстве
площадок размером 25×25 см этот показатель был меньше 25 г (Рис. 4.5), а
на нескольких площадках существенно превышал среднее значение (16 г).
Распределение живой надземной фитомассы близко к нормальному,
медиана (15 г) немного ниже, чем среднее значение (16 г).

Рисунок 4.5. Гистограмма распределения живой надземной
биомассы по пробным площадям. Тест критерия Колмогорова-Смирнова
d=0,07806, р>0,20 (не отличается от нормального распределения). Красной
линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Эпигейные лишайники практически полностью отсутствовали, их
вклад в биомассу был незначителен и не учитывался. Высшие споровые
растения представлены 3 видами с низким участием (B�tr�hi�m l���ri�,
L����di�m �l�i��m, Sel�gi�ell� sel�gi��ides).



76

Среди основных функциональных групп сосудистых растений
преобладают осоковые и ситниковые (41%), на втором месте – разнотравье
(37%), на третьем – злаки (21%), роль древесных растений и бобовых
очень мала (менее 2%). Таким образом, по составу надземной биомассы
субальпийские болота относятся к травяным осоковым (низинным)
болотам (Рис. 4.6).

Рисунок 4.6. Соотношение функциональных групп в структуре
биомассы болотных сообществ, %.

Коэффициент разложения (отношение мортмассы к живой
надземной биомассе) составил около 0.5, а величина интенсивности
разложения опада (Id) – около 200, что позволяет охарактеризовать
процесс разложения как «очень интенсивный» (Гришина, 1986), несмотря
на неполное разложение и отложение торфа (50–60см), в который уходит
небольшая часть продукции.

Биомасса сосудистых растений на площадке положительно
коррелировала как с запасами ветоши (r=+0,46, �<0,001), так и с долей
ветоши от общей фитомассы (r = +0,27, � <0,01). Это свидетельствует о
том, что на участках с большей живой надземной биомассой сосудистых
растений идет несколько менее интенсивное разложение, т.е.
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доминирующие виды (прежде всего, осоки) имеют более устойчивый к
разложению опад.

Видовой состав живой надземной биомассы сосудистых растений
свидетельствует о полидоминантом характере изучаемых сообществ.
Абсолютные доминанты отсутствуют, на долю группы содоминирующих
видов, в среднем, приходится более 50% общей надземной фитомассы.
Абсолютное доминирование отмечалось на некоторых пробных площадках
25×25 см. В целом, к доминантам – видам, образующим более 5% общей
надземной фитомассы (Работнов, 1984), было отнесено 6 видов сосудистых
растений: C�re� �igr� (26,1%), N�rd�s stri�t� (15,8%), Cirsi�m sim�le�
(13,4%), Prim�l� ��ri��l�t� (6,7%), Blsm�s ��m�ress�s (5,2%), Swerti�
iberi�� (5,2%). Ранговое распределение видов по биомассе имеет пологий
характер с большим числом редких видов (23 вида), на долю каждого из
которых приходится менее 0,1% живой надземной биомассы
субальпийского болотного сообщества (Рис. 4.7).
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Рисунок 4.7. Ранговое распределение растений по живой надземной
биомассе (г/м2) для сообществ субальпийского болота в порядке убывания
участия видов (представлены только виды со средней биомассой более
0,1% от общей).
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Число видов сосудистых растений на пробных площадках
варьировало от 2 до 18, составляя в среднем 8,5 ± 0,3. Отмечена слабая
положительная связь между числом видов сосудистых растений на
площадке и их общей надземной биомассой (коэффициент корреляции
Пирсона r=+0.41, �<0,001, Рис. 4.8). Такой характер связи, видимо,
обусловлен отсутствием очень крупных растений и участков с высокой
биомассой, что отличает изученные болотные сообщества от сообществ
субальпийского высокотравья (Гулов и др., 2022).

Рисунок 4.8. Зависимость числа видов растений от биомассы на
пробных укосных площадях субальпийских болотных сообществ.

По надземной биомассе в изучаемом сообществе ведущий вклад
(40 % от надземной живой биомассы) принадлежит семейству осоковые
(C�er��e�e), которое представлено 9 видами. Злаки представлены
большим числом видов (12), но меньшей долей в надземной биомассе
(21%). Высокое участие сфагновых мхов (S�h�g��m ���illif�li�m) отмечено
лишь на одном из изученных болот. Наиболее обычны гипновые мхи
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(A�l���m�i�m ��l�stre, Br��hthe�i�m milde���m, C�m�li�m �r�te�s�m),
изредка встречаются мхи Di�r���m b��je��ii, �l���mi�str�m �re��i��m,
P�ltri�h�m ��mm��e, S��i��i� ���i��t�, а также печеночники из рода
S�����i�.

По массе надземной продукции субальпийские болотные сообщества
ТНП близки к другим субальпийским сообществам Северо-Западного
Кавказа, за исключением сообществ высокотравья (Табл. 4.4) (Гулов и др.,
2022). Надземная продукция субальпийских болот близка к таковой для
наиболее продуктивных гераниево-копеечниковых альпийских лугов в
ТНП (Онипченко, 1990) и существенно превышает таковую для других
альпийских сообществ (Табл. 4.4). Интенсивный биологический
круговорот связан с питанием изучаемых болот за счет выклинивающихся
грунтовых вод и холодных (богатых кислородом) вод горных ручьев и
речек. Поэтому высокогорные болота являются эвтрофными, редко при
возрастании мощности сфагнового покрова возможен переход к
мезотрофной стадии. Отсутствие верховых болот в высокогорьях
альпийского типа связано, вероятно, с неустойчивостью большой
торфяной массы на склонах. Отдельные участки болот при достижении
критической торфяной массы сходят вниз по склонам, вызывая оползни и
сели. Таким образом, флористический состав, включающий типичные
виды низинных болот европейских равнин (P�r��ssi� ��l�stris, C�re� �igr�,
Des�h�m�si� ��es�it�s�, Eri��h�r�m ��lst��hi��, Pi�g���l� v�lg�ris и др.)
наряду с эндемиками Кавказа (Swerti� iberi��, Cirsi�m sim�le�), и состав
надземной биомассы с преобладанием травянистых растений над мхами и
осоковых среди сосудистых растений подтверждают отнесение их к осоко-
гипновому типу низинных болот (Тюремнов, 1976).

Запасы надземной биомассы обследованных субальпийских болот
ТНП близки к показателям для описанных на Западном Кавказе
субальпийских болот с доминированием C�re� �igr� (631 г/м2), но
значительно выше, чем на болотах с доминированием C�re� r�str�t� (34,4 ±
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18,2 г/м2) (Акатов и др., 2018а, 2018б, 2019). По сравнению с болотами
полярного пояса в целом (2,7 г/м2) (Базилевич, 1993, A�ll�gh�n 	t �l., 2004)
изучаемые нами субальпийские болота имеют значительно более высокие
показатели биомассы травянистых растений и более низкие –
мохообразных. Аналогичные закономерности отмечены и для болот
бореальной и неморальной областей (Базилевич, 1993; ��sing 	t �l., 2010),
лишь низинные осоковые болота приближаются к исследованным
сообществам болот ТНП по составу фитомассы. Сходные с нашими
величины фитомассы отмечены для болот лесной зоны в Канаде (587 г/м2),
(���r	 	t �l., 2002). Продукция высокогорных низинных болот в
субтропических широтах (Колорадо), была существенно выше, особенно с
увеличением увлажнения (�ill�r 	t �l., 2017).

Полученная нами величина общей надземной фитомассы
обследованных болот ТНП превышает аналогичный показатель (445 г/м2)
для болот лесостепной зоны тайги Западной Сибири (Косых и др., 2010),
что обусловлено более высоким увлажнением, но соответствует величине
фитомассы олиготрофных болот южнотаежной подзоны Западной Сибири
(от 480 г/м2 в год до 650 г/м2 в год) (Головацкая, 2009) и горного Алтая (от
380 г/м2 в год до 870 г/м2 в год) (Косых и др., 2010). Общая надземная
фитомасса субальпийских болот северо-западного- Кавказа (632±32 г/м2)
оказалась очень сходной с данными для высокогорных болот восточной
части Цинхая на Тибетском плато (637±22 г/м2) (4lum		v� 	t �l., 2015). На
болотах Тибета масса мхов несколько выше, что можно отметить и для
лишайников, которые на изученных болотах Кавказа вовсе отсутствуют.

Таким образом, при выполнении исследования нами впервые
получены оценки состава фитомассы сообществ субальпийского
высокотравья. Выявленная нами величина надземной биомассы (813 ± 134
г/м2) может служить оценкой минимальной надземной продукции, так как
все травянистые растения высокотравья ежегодно целиком обновляют
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свои надземные органы. Эта величина позволяет рассматривать изучаемые
сообщества как высокопродуктивные травяные экосистемы (Работнов,
1974). Их надземная биомасса существенно превышает таковую для
большинства типов высокогорных лугов Кавказа (Маилов, 1979; Восканян,
Зироян, 1979; Онипченко, 1990; Дзыбов, 2013), а также других горных
систем Евразии (Базилевич, 1993; Körn	r, 2003) и Северной Америки
(-�wm�n, Fisk, 2001; ]und	l, 2015).

В изученных субальпийских болотных сообществах ТНП выявлено
преобладание в надземной биомассе травянистых растений над мхами и
осоковых над другими сосудистыми растениями, что позволяет отнести
изученные болота к осоко-гипновому типу низинных болот. Продукция
мхов на исследуемых болотах существенно уступает таковой для
сфагновых болот бореальной зоны (Küttim 	t �l., 2020).

Надземная биомасса субальпийского высокотравья в 2–5 раз
превышает биомассу других сообществ альпийского и субальпийского
поясов. Для этого типа сообществ отмечена высокая скорость
биологического круговорота с высоким коэффициентом разложения опада.
Надземная биомасса субальпийского болота сопоставима с надземной
биомассой субальпийских лугов и наиболее продуктивных сообществ
альпийского пояса.

Обследованные субальпийские болотные сообщества отличаются
высокой скоростью биологического круговорота. Об интенсивном
биологическом круговороте на субальпийских болотах также говорят и
быстрое разложение тестовых материалов, и высокая продукция тонких
корней (Онипченко и др., 2021).

В целом, изученные нами сообщества субальпийского высокотравья
и болот отличаются высокой скоростью биологического круговорота, о
чем свидетельствуют низкое отношение мортмассы к биомассе и высокий
коэффициент разложения.
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ГЛАВА 5. ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ПРИЗНАКИ РАСТЕНИЙ
СУБАЛЬПИЙСКИХ ВЫСОКОТРАВНЫХ И БОЛОТНЫХ

СООБЩЕСТВ ТЕБЕРДИНСКОГО НАЦИОНАЛЬНОГО ПАРКА

5.1. Высота растений

Высота растения во многом связана с возможностями конкурировать
за свет. Это один из самых репрезентативных признаков, который играет
важную роль в конкурентоспособности видов (��l	s 	t �l., 2009; Дудова и
др., 2019).

5.1.1. Субальпийские высокотравные сообщества

Средняя высота видов в исследованных высокотравных сообществах
составляет 55,2 ± 1,3 см. У травянистых растений наибольшая высота
отмечена для растений Fili�e�d�l� �lm�ri� (141,04 ± 3,90 см), C�m����l�
l�tif�li� (123,68 ± 3,82 см), Ce�h�l�ri� gig��te� (101,19 ± 3,27 см), которые
являются доминантами данных сообществ, Se�e�i� �l�t�hll�ides (98,60 ±
0,26 см), Se�e�i� �em�re�sis (95,11 ± 3,78 см), а наименьшая высота – для
M�s�tis �l�estris (6,02 ± 0,39 см), B�tr�hi�m l���ri� (5,21 ± 0,67 см),
Ver��i�� filif�rmis (3,02 ± 0,18 см).

Распределение высоты по видам в сообществе значимо не отличается
от нормального (коэффициент вариации 74%) (Рис. 5.1), хотя среднее
значение выше медианы (40 см и 33,9 см соответственно). Это говорит о
немногочисленности видов с большей высотой растений.
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Рисунок 5.1. Гистограмма распределения высоты растений по видам
сообществ субальпийского высокотравья. Тест критерия Колмогорова-
Смирнова d=0,12313, р>0,20 (отличие от нормального распределения
незначимы). Красной линией обозначено ожидаемое нормальное
распределение.

Распределение средневзвешенной высоты по укосным площадкам
относительно равномерное (коэффициент вариации 24 %). Высота
большинства растений на площадках варьировала в пределах 30–90 см
(Рис. 5.2). Среднее значение (64,8 см) сходно с медианой (65,1 см), а
распределение значимо не отличается от нормального.
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Рисунок 5.2. Гистограмма распределения средневзвешенной высоты
растений по площадкам сообществ субальпийского высокотравья.
Критерий Колмогорова-Смирнова d=0,10921, р<0,20. Красной линией
обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Средние и средневзвешенные величины высоты растений значимо
различаются по площадкам. При этом средняя (по всем площадкам)
средневзвешенная высота (64,8 ± 1,6 см) больше, чем средняя (по всем
площадкам) высота растений (55,2 ± 1,3 см), то есть высота доминантов
существенно выше, чем высота у видов с невысоким обилием. Сравнение с
данными случайных выборок из местного пула видов показало, что
случайные средние (т.е. средние для случайной выборки) значимо
отличаются от средних, рассчитанных для сообществ субальпийского
высокотравья, во всех 100 сравнениях (�-v�lu	 = 0,017). Среднее значение
для случайной выборки видов местной флоры (27,4 ± 2,1 см) примерно
вдвое ниже, чем в изученных сообществах субальпийского высокотравья
(Рис 5.3).
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Рисунок 5.3. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, с значений высоты растений
сообществ субальпийский высокотравья (разные буквы а, b, �, показывают
отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100. Вертикальный отрезок
показывает ошибку среднего.

5.1.2. Субальпийские болотные сообщества

В субальпийских болотных сообществах средняя высота растений
(15,8 ± 0,4 см). В болотных сообществах среди древесно-кустарниковых
растений наибольшая высота отмечена у Bet�l� litwi��wii (231,28 ± 19,1
см), среди травянистых растений – у A���it�m ��s�t�m (49,70 ± 1,51 см),
Fest��� v�ri� (44,58 ± 0,81 см), Ger��i�m slv�ti��m (39,67 ± 1,55 см),
C�l�m�gr�stis �r��di���e� (35,50 ± 1,55 см). Наименьшая высота выявлена
у Ge�ti��� �re��i�� (1,79 ± 0,17 см), Eri��h�r�m ��lst��hi�� (1,78 ± 0,09
см), Pi�g���l� v�lg�ris (1,37 ± 0,09 см).

Распределение высоты растений по видам было неравномерно
(коэффициент вариации 165 %). Среднее значение выше медианы (18,3 см
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и 12,7 см соответственно). Распределение отличается от нормального (Рис.
5.4).

Рисунок 5.4. Гистограмма распределения высоты по видам растений
сообществ субальпийских болот. Тест критерия Колмогорова-Смирнова
d=0,28767, р<0,01 (значимое отличие от нормального распределения).
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Распределение средневзвешенной высоты растений на укосных
площадках сообществ болот было равномерным (коэффициент вариации
21 %). Высота у большинства растений на площадках меньше 25 см (Рис.
5.5). Среднее значение и медиана не отличается от среднего (18,5 см),
распределение соответствует нормальному.
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Рисунок 5.5. Гистограмма распределения средневзвешенной высоты
растений по площадкам сообществ субальпийских болот. Тест
Колмогорова-Смирнова d=0,05825, р>0,20. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Средние и средневзвешенные значения высоты для площадок
значимо различаются (�-v�lu	 <0,0001). При этом средневзвешенная
высота (18,5 ± 0,4 см) была больше средней (15,8 ± 0,4 см). Среднее
значение высоты для всех растений из случайной выборки местной флоры
(31,9 ± 2,5 см) примерно вдвое больше, чем значение средней высоты
растений субальпийских болот (Рис. 5.6).
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Рисунок 5.6. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, с значений высоты растений
сообществ субальпийского болот (разные буквы а, b, �, показывают
отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100. Вертикальный отрезок
показывает ошибку среднего.

Таким образом, средняя высота растений в субальпийских болотных
сообществах в три раза ниже (15,8 ± 0,4 см), чем в сообществах
субальпийского высокотравья (55,2 ± 1,3 см). Сравнение с данными
случайных выборок из местного пула видов также показало, что
средневзвешенная высота растений в изученных субальпийских
высокотравных сообществах превосходит случайные средние, а в
сообществах субальпийских болот, наоборот, ниже, чем случайные
средние.

Высокотравье вполне соответствует своему названию, здесь
средневзвешенные показатели высоты существенно больше, чем во всех
других травяных высокогорных сообществах ТНП (Табл. 5.1), что говорит
о более благоприятных для продукции растений условиях: богатые



90

элементами минерального питания и хорошо увлажненные почвы, низкая
интенсивность нарушений, отсутствие зимнего промерзания почвы под
глубоким снежным покровом.

Таблица 5.1. Сравнение средневзвешенных значений высоты
растений альпийских и субальпийских фитоценозов ТНП (среднее ±
ошибка среднего, n = 100).

Ценоз
ВТ БОЛ ВЕЙ ПКЛ АЛП ПЛ ГКЛ АКПризнак

Высота
растении,

см
64,8 ±
1,6

18,5 ±
0,4

34,3 ±
0,9

15,7 ±
0,5

6,9 ±
2,2

29 ±
1,7

16,5 ±
0,7

4,8 ±
0,4

Примечание. Субальпийские фитоценозы: ВТ – субальпийские
высокотравные сообщества (Гулов и др., 2022), БОЛ – субальпийские
болотные сообщества (Гулов и др., 2023), ВЕЙ – субальпийские
вейниковые луга (Полошевец и др., 2023), ПКЛ – субальпийские
пестрокостровые луга (Варыбок и др., 2024). Альпийские фитоценозы
(+ni��h	nk�, 2004): АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ –
пестроовсяницевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК –
альпийские ковры. Жирным шрифтом выделены исследованные нами
сообществ.

Средневзвешенная высота растений субальпийских болот близка к
таковой для субальпийских и альпийских лугов, но выше, чем
средневзвешенная высота растений альпийских ковров и пустошей ТНП
(Табл. 5.1).

Таким образом, проведенное исследование показало, что высота
растений является важным функциональным признаком для
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характеристики сообществ в условиях высокогорий в целом и для
субальпийского пояса в частности. Адаптивная роль этого признака
отличается в различных фитоценозах. Среди сообществ субальпийского
пояса высота растений иногда связана с их доминированием во всех
изученных фитоценозах, что отличает их, например, от
низкопродуктивных альпийских ковров, где доминируют более низкие
растения (Дудова и др., 2019). Из доминантов сообществ субальпийского
высокотравья только Ce�h�l�ri� gig��te� имеет высоту, значительно
превышающую другие виды. Значительные показатели высоты в
сообществах субальпийского высокотравья отражают тот факт, что эти
местообитания характеризуются высокой влагообеспеченностью и
благоприятным режимом минерального питания.

5.2. Размерные признаки листа у растений сообществ субальпийских
высокотравных и субальпийских болот
5.2.1. Площадь листовой поверхности

5.2.1.1. Субальпийские высокотравные сообщества

Средняя площадь листа (листовой поверхности) у видов сосудистых
растений высокотравных сообществ на площадку составила 216 ± 17 см².
Наибольшая площадь листа была у растений видов A�geli�� t�ti���e
(3789,8 ± 468,1 см²), �er��le�m �s�er�m (1197,6 ± 103,8 см²), Lig�sti��m
�l�t�m (550,58 ± 47,13 см²), A�thris��s slvestris (1281,4 ± 118,3 см²), Se�e�i�
�l�t�hll�ides (364,89 ± 33,04 см²), Se�e�i� rh�mbif�li�s (300,47 ± 28,01
см²), A���it�m �rie�t�le (300,17 ± 35,49 см²). Первые три из них являются
доминантами в сообществах. Наименьшая площадь листа отмечена у
M�s�tis �l�estris (2,10 ± 0,24 см²), P�� l��gif�li� (1,27 ± 0,12 см²), Ver��i��
filif�rmis (1,20 ± 0,11 см²), Cr��i�t� l�evi�es (0,24 ± 0,02 см²).

Данный показатель очень вариабелен. Сравнение площади листа для
растений разных видов показало, что коэффициент вариации этого
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признака составляет 334%. Для большинства видов площадь листа не
превышает 500 см2, лишь у немногих видов площадь листа превышала
среднее значение (143 см2), которое существенно меньше медианы (24
см2). Распределение значимо отличается от нормального (Рис. 5.7).

Рисунок 5.7. Гистограмма распределения площади листовой
поверхности сосудистых растений по видам сообществ субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,38283, р<0,01.
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Распределение средневзвешенной площади листовой поверхности по
укосным площадкам также было очень неравномерным (коэффициент
вариации 180%). Средневзвешенная площадь листовой поверхности,
рассчитанная для одной пробной площади, почти во всех случаях была
менее 500 �м2 (Рис. 5.8). Лишь на немногих площадках этот показатель
существенно превышал среднее средневзвешенное значение (297 см2),
которое существенно больше медианы (131 см2). Распределение значимо
отличается от нормального (Рис. 5.8).
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Рисунок 5.8. Гистограмма распределения средневзвешенной
площади листовой поверхности сосудистых растений по площадкам
сообществ субальпийского высокотравья. Тест критерия Колмогорова-
Смирнова d=0,29008, р<0,01. Красной линией обозначено ожидаемое
нормальное распределение.

Между средневзвешенной и средней площадью листовой
поверхности растений в сообществах субальпийского высокотравья
выявлено значимое отличие: средние показатели (216 ± 17 см²) ниже, чем
средневзвешенные (297 ± 53 см²), что говорит о большем участии видов с
более крупными листьями. Случайные средние значимо отличаются от
средних во всех 100 сравнениях: �-v�lu	s = 0,108. Среднее значение для
всех случайных меньше, чем у средних и средневзвешенных 79 ± 16 см²
(Рис.5.9).
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Рисунок 5.9. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений площади листа сообществ
субальпийского высокотравья (разные буквы а, b, �, показывают отличия
на уровне значимости � <0,05), n = 100. Вертикальный отрезок показывает
ошибку среднего.

5.2.1.2. Субальпийские болотные сообщества

Средняя площадь листовой поверхности сосудистых растений в
субальпийских болотных сообществах на площадку составила 11 ± 1 см².
Наибольшая площадь листа была у Lig�l�ri� sibiri�� (65,83 ± 6,53 см²),
Swerti� iberi�� (58,63 ± 5,01 см²), которая является доминантом данных
сообществ, Ger��i�m slv�ti��m (46,34 ± 5,27 см²), Al�hemill� v�lg�ris (35,49
± 2,98 см²), Cre�is �����si�� (25,77 ± 1,75 см²). Наименьшая – у Sel�gi�ell�
sel�gi��ides (0,37 ± 0,00 см²), E��hr�si� �ssi�� (0,35 ± 0,03 см²), Ge�ti���
�re��i�� (0,29 ± 0,03 см²), Ele��h�ris q�i�q�efl�r� (0,21 ± 0,02), Em�etr�m
�igr�m (0,05 ± 0,01 см²), Phle�m �l�i��m (0,04 ± 0,01).
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Распределение площади листовой поверхности растений разных
видов очень неравномерно (коэффициент вариации 142 %). Для
большинства растений площадь листовой поверхности варьировала от 1 до
10 см2. Среднее значение площади листа (9,8 см2) было больше, чем
медиана (3,7 см2). Распределение значимо отличается от нормального (Рис.
5.10).

Рисунок 5.10. Гистограмма распределения площади листовой
поверхности у сосудистых растений сообществ субальписких болот по
видам. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,26487, р<0,01. Красной
линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Сравнение распределения средневзвешенной площади листовой
поверхности растений из разных пробных площадей было более выравнено
(коэффициент вариации 74 %), чем распределение этого признака по видам
(коэффициент вариации 142 %). В пределах каждой пробной площади
средневзвешенная площадь листовой поверхности у большинства растений
была меньше 10 см2. Среднее средневзвешенное значение (11,8 см2)
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существенно больше медианы (8,3 см2). Распределение отличается от
нормального (Рис. 5.11).

Рисунок 5.11. Гистограмма распределения средневзвешенной
площади листовой поверхности сосудистых растений по пробным
площадям в сообществах субальпийских болот. Тест Колмогорова-
Смирнова d=0,17713, р<0,01. Красной линией обозначено ожидаемое
нормальное распределение.

Для выборки со всех пробных площадей сообществ субальпийских
болот выявлено несущественное отличие между средней и
средневзвешенной площадью листовой поверхности: средние показатели
(10,8 ± 0,6 см²) чуть ниже, чем средневзвешенные (11,8 ± 0,9 см²). Среднее
значение для всех случайных выборок (88,6 ± 5,9 см²) гораздо больше, чем
у средних и средневзвешенных величин по площадкам. (Рис. 5.12).
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Рисунок 5.12. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений площади листа сообществ
субальпийских болота (разные буквы а, b, �, показывают отличия на
уровне значимости � <0,05), n = 100. Вертикальный отрезок показывает
ошибку среднего.

5.2.2. Влажная и сухая масса листа
5.2.2.1. Субальпийские высокотравные сообщества

Влажная масса листа
Средняя масса влажного листа для видов сообщества на площадках

субальпийского высокотравья составила 5,1 ± 0,4 г. Наибольшая масса
влажного листа была отмечена у растений A�geli�� t�ti���e (156,26 ± 21,21
г), �er��le�m �s�er�m (21,18 ± 1,85 г), Lig�sti��m �l�t�m (9,71 ± 0,86 г),
A�thris��s slvestris (27,36 ± 1,32 г), R�me� �l�i��s (14,94 ± 1,04 г), Se�e�i�
�l�t�hll�ides (8,12 ± 0,89 г). Первые три из них являются доминантами в
изученных субальпийских высокотравных сообществах. Минимальная
масса влажного листа выявлена для видов с низким участием: M�s�tis
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�l�estris (0,07 ± 0,01 г), L�thr�s �r�te�sis (0,04 ± 0,00 г), P�� l��gif�li� (0,03
± 0,00 г), Ver��i�� filif�rmis (0,01 ± 0,00 г), Cr��i�t� l�evi�es (0,004 ± 0,001
г).

Средняя влажная масса листа у большинства видов была меньше 20 г
(Рис. 5.13), только у A�geli�� t�ti���e она достигала максимальных
величин. Среднее значение 4,06 г существенно больше медианы (0,49 г),
распределение значимо отличается от нормального. Распределение
показателя влажной массы листа по видам очень неравномерно
(коэффициент вариации 455%).

Рисунок 5.13. Гистограмма распределения влажной массы листа по
видам сообществ субальпийского высокотравья. Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=0,41313, р<0,01. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Для выборки со всех пробных площадей распределение
средневзвешенной влажной массы листа также неравномерное
(коэффициент вариации 180 %). Средневзвешенная влажная масса листа на
большинстве пробных площадей была менее 2 г (Рис. 5.14). Среднее
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значение (8,08 г) существенно больше медианы (3,98 г), распределение
значимо отличается от нормального.

Рисунок 5.14. Гистограмма распределения средневзвешенной
влажной массы листа по укосным площадям сообществ субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,34628, р<0,01.
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Средние и средневзвешенные (по всем укосным площадкам)
величины этого признака значимо не отличаются (� = 0,119), но
средневзвешенная влажная масса (8,1 ± 2 г) несколько больше средней
влажной массы (5,1 ± 0,4 г) (Рис.5.15). Случайные средние меньше средних
во всех 100 сравнениях: р<0,01. Среднее значение для растений из
случайной выборки 3,3 ± 0,4 г.
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Рисунок 5.15. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений влажной массы листа
растений сообществ субальпийского высокотравья (разные буквы а, b, �,
показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Сухая масса листа
Средняя масса сухого листа для видов сообщества на площадках

субальпийского высокотравья равна 0,9 ± 0,1 г.
Наибольшая масса сухого листа была выявлена для A�geli�� t�ti���e

(26,60 ± 4,32 г), �er��le�m �s�er�m (3,69 ± 0,33 г), Lig�sti��m �l�t�m (2,40 ±
0,12 г), A�thris��s slvestris (4,62 ± 0,24 г), R�me� �l�i��s (2,10 ± 0,16 г),
Se�e�i� �l�t�hll�ides (1,45 ± 0,16 г). Первые три вида являются
доминантами в субальпийских высокотравных сообществах ТНП.
Минимальные массы были характерны для M�s�tis �l�estris (0,01 ± 0,00 г),
L�thr�s �r�te�sis (0,01 ± 0,00 г), P�� l��gif�li� (0,01 ± 0,00 г), Ver��i��
filif�rmis (0,001 ± 0,000 г), Cr��i�t� l�evi�es (0,001 ± 0,000 г).
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Распределение сухой массы листа по видам очень неравномерно
(коэффициент вариации 431 %). Сухая масса листа почти у всех видов
была меньше 5 г (Рис. 5.16). Только у A�geli�� t�ti���e этот показатель был
существенно выше (26 г). Среднее значение (0,73 г) существенно больше,
медианы (0,09 г), распределение значимо отличается от нормального.

Рисунок 5.16. Гистограмма распределения сухой массы листа по
видам растений сообществ субальпийского высокотравья. Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=40844, р<0,01. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Распределение средневзвешенной сухой массы листа по укосным
площадкам было очень неравномерным (коэффициент вариации 237 %).
Средневзвешенная сухая масса листа на большинстве площадок была
менее одного грамма (Рис. 5.17). Среднее значение средневзвешенной
сухой массы 1,46 ± 0,35 г существенно больше медианы (0,79 г),
распределение значимо отличается от нормального.
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Рисунок 5.17. Гистограмма распределения средневзвешенной сухой
массы листа по укосным площадкам сообществ субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,33774, р<0,01.
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Случайные средние сухой массы листа значимо отличались от
средней сухой массы листа во всех 100 сравнениях (�-v�lu	s <0,01).
Средняя сухая масса листа (0,9 ± 0,1 г) больше, чем случайная средняя
сухой массы листа (0,4 ± 0,1 г), но меньше, чем средневзвешенная сухая
масса листа (1,5 ± 0,3 г) (Рис. 5.18).
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Рисунок 5.18. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений сухой массы листа растений
сообществ субальпийского высокотравья (разные буквы а, b, �, показывают
отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100. Вертикальный отрезок
показывает ошибку среднего.

5.2.2.2. Субальпийские болотные сообщества

Влажная масса листа
Средняя масса влажного листа для видов сообщества на площадках

субальпийский болот составила 0,28 ± 0,02 г.
Наибольшая масса влажного листа была у Swerti� iberi�� (1,58 ± 0,16

г) которая является доминантом данных сообществ, Lig�l�ri� sibiri�� (1,47
± 0,16 г), P�lg���m bist�rt� (0,93 ± 0,06 г), Cirsi�m sim�le� (0,79 ± 0,15 г)
которая является доминантом данных сообществ, Ger��i�m slv�ti��m (0,76
± 0,11 г), D��h�e gl�mer�t� (0,55 ± 0,11 г). Минимальные массы были
характерны для L����di�m �l�i��m (0,009 ± 0,003 г), E��hr�si� �ssi��
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(0,007 ± 0,002 г), Cer�sti�m �er�st�ides (0,003 ± 0,001 г), Em�etr�m �igr�m
(0,002 ± 0,000 г), Sel�gi�ell� sel�gi��ides (0,0003 г).

Распределение влажной массы листа по видам было неравномерно
(коэффициент вариации 149 %). Среднее значение (0,22 г) значительно
выше медианы (0,07 г). Распределение отличается от нормального. (Рис.
5.19).

Рисунок 5.19. Гистограмма распределения влажной массы листа по
видам сообществ субальпийских болот. Тест критерия Колмогорова-
Смирнова d=0,27724, р<0,01. Красной линией обозначено ожидаемое
нормальное распределение.

Распределение средневзвешенной влажной массы листа по всем
укосным площадкам отличалось от нормального (коэффициент вариации
86 %). (Рис. 5.20). Среднее значение (0,32 г) выше медианы (0,2 г).
Распределение приближается к логнормальному.
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Рисунок 5.20. Гистограмма распределения влажной массы листа по
укосных площадкам сообществ субальпийских болот. Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=0,19877, р<0,01. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Средние и средневзвешенные значения водонасыщенной влажной
массы листа значимо различаются. Случайное среднее значение влажной
массы листа (1,6 ± 0,02 г) в 5 раз больше, чем значения средней влажной
массы листа (�-v�lu	=0,081). Средневзвешенная влажная масса листа (0,32
± 0,03 г) немного выше, чем средняя влажная масса листа (0,28 ± 0,02 г).
(Рис.5.21).
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Рисунок 5.21. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений влажной массы листа
растений сообществ субальпийских болот (разные буквы а, b, �,
показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Сухая масса листа
Средняя масса сухого листа для видов сообщества на площадках

субальпийских болот равна 0,05 ± 0,01 г. Наибольшая масса сухого листа
была характерна для видов Lig�l�ri� sibiri�� (0,29 ± 0,04 г), Swerti� iberi��
(0,24 ± 0,02 г), которая является доминантом данных сообществ,
P�lg���m bist�rt� (0,18 ± 0,01 г), Al�hemill� v�lg�ris (0,15 ± 0,01 г),
Ger��i�m slv�ti��m (0,14 ± 0,02 г). Минимальные показатели массы сухого
листа были характерны для E��hr�si� �ssi�� (0,001 г) Phle�m �l�i��m
(0,001 г), Em�etr�m �igr�m (0,0007 г), Sel�gi�ell� sel�gi��ides (0,0001 г).

Распределение сухой массы листа по видам было ближе к
логнормальному (коэффициент вариации 133 %) (Рис. 5.22). Для почти
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всех видов характерны очень низкие значения сухой массы листа, среднее
значение (0,04 г) в два раза выше медианы (0,02 г).

Рисунок 5.22. Гистограмма распределения сухой массы листа видов
сообществ субальпийских болот. Тест критерия Колмогорова-Смирнова
d=0,22786, р<0,01. Красной линией обозначено ожидаемое нормальное
распределение.

Распределение средневзвешенной сухой массы листа по всем
укосным площадкам было близко к логнормальному (коэффициент
вариации 68 %). (Рис. 5.23).
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Рисунок 5.23. Гистограмма распределения средневзвешенной сухой
массы листа по укосным площадкам. Тест критерия Колмогорова-
Смирнова d=0,17475, р<0,01. Красной линией обозначено ожидаемое
нормальное распределение.

Для значений сухой массы листа случайные средние были значимо
выше средних во всех 100 сравнениях: �-v�lu	s составляет 0,023.
Случайное среднее значение сухой массы листа (0,56 ± 0,01 г) выше
случайных (0,05 ± 0,01) и средневзвешенных (0,06 ± 0,01) значений (Рис.
5.24).
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Рисунок 5.24. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, с значений сухой массы листа
растений сообществ субальпийских болот (разные буквы а, b, �,
показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Таким образом, для сообществ субальпийского высокотравья ТНП
было показано, что характер распределения значений влажной массы листа
по видам очень неравномерен (коэффициент вариации 455 %) и более
сильно варьирует, чем показатели площади листовой поверхности
(коэффициент вариации 180 %). Признаки листьев – площадь, сухая и
водонасыщенная влажная масса) растений высокотравных сообществ ТНП
превышают таковые для случайной выборки высокогорных растений ТНП
в 2,5–4 раза (Табл. 5.2). С другой стороны, средние и средневзвешенные
значения размерных признаков значимо не различаются, что говорит об их
небольшом значении для доминирования видов в этих сообществах.

Для растений сообществ субальпийских болот характерны другие
закономерности. Средние и средневзвешенные значения признаков листа



110

значимо не различаются, но они в 5–10 раз ниже значений из случайной
выборки высокогорных растений ТНП (Табл. 5.2). Таким образом, в
составе сообществ субальпийских болот преобладают относительно
мелколистные растения, но для доминирования в этом сообществе размеры
листьев не имеют существенного значения.

Таблица 5.2. Сравнение средневзвешенных показателей признаков
листа (площадь, влажная масса и сухая масса) у растений из разных типов
сообществ ТНП (среднее ± ошибка среднего, n = 100).

Признак ВТ БОЛ ВЕЙ ПКЛ
Площадь листа, см2 297±53 11,8±0,9 20,9 ±0,9 7,5±0,3

Влажная масса листа, г 8,1±2 0,32±0,03 0,57 ±0,02 0,20±0,01
Сухая масса листа, г 1,5±0,3 0,06±0,01 0,14 ±0,01 0,05±0,01

Примечание. ВТ – субальпийское высокотравье, БОЛ – субальпийские
болота (Гулов и др., 2022, 2023), ВЕЙ – вейниковые субальпийские луга
(Полошевец и др., 2023), ПКЛ – пестрокостровые субальпийские луга
(Варыбок и др., 2024).

Сравнивая полученные величины функциональных признаков
листьев растений изучаемых сообществ с таковыми для других горных
систем можно отметить, что средняя площадь листа растений
высокотравья (216 см2) существенно выше, чем средняя площадь листа
видов разнотравья в Альпах (Körn	r 	t �l., 1989 – 0,9 см2), альпийских
сообществ в Тибете (4lum		v� 	t �l., 2015 – 24 см2) и южноамериканского
Парамо (Aruz, L�ss�, 2021 – 26,7 см2). Средние данные для субальпийских
болот (10,81 см2) также превосходят приведенные значения для Альп и
Тибета, но уступают таковым для парамо.

Сравнивая роль функциональных признаков листьев в формировании
изучаемых сообществ с таковой для альпийских сообществ, можно
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отметить, что по размерным характеристиками листа субальпийские
болотные сообщества близки к альпийским пустошам и пестрокостровым
лугам (Онипченко и др., 2022). Высокотравье и его доминанты образованы
более крупнолистными видами растений, чем модельные сообщества из
случайных выборок, что делает высокотравье сходным с наиболее
продуктивными сообществами альпийского пояса – гераниево-
копеечниковыми лугами (Онипченко и др., 2022).
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5.3. Удельная листовая поверхность (SL
) и содержание сухого
вещества в листе (LDD3) у растений субальпийского высокотравья и

субальпийских болот Тебердинского национального парка

5.3.1 Удельная листовая поверхность (SL
)

Субальпийские высокотравные сообщества
Средняя удельная листовая поверхность на влажную биомассу для

видов сообщества на площадках субальпийского высокотравья равна 264 ±
6 см2/г. Наибольшая удельная листовая поверхность была характерна для
Ver��i�� filif�rmis (985,66 ± 36,65 см2/г), L��s��� gr��difl�r� (658,73 ± 39,41
см2/г), R�b�s id�e�s (633,17 ± 53,86 см2/г), P�� �r�te�sis (490,92 ± 22,16
см2/г), M�s�tis �m�e�� (472,38 ± 21,42 см2/г). Минимальные значения
листовой поверхности были характерны для R�me� �l�i��s (77,37 ± 2,90
см2/г), L�thr�s ���e�s (54,51 ± 2,27 см2/г), Fest��� v�ri� (51,23 ± 2,78
см2/г), Pim�i�ell� rh�d��th� (32,96 ± 2,81 см2/г).

Распределение SL0 листа по всем видам высокотравья было
относительно равномерно (коэффициент вариации 51 %), среднее значение
2,6 см2/г близко к медиане (2,5 см2 /г), распределение немного, но значимо,
отличается от нормального (Рис. 5.25).



113

Рисунок 5.25. Гистограмма распределения SL0 листа по видам
растений сообществ субальпийского высокотравья. Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=0,16387, р<0,05. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Распределение средневзвешенных величин SL0 по всем площадкам
значимо не отличается от нормального. Коэффициент вариации составляет
21,7 %, среднее значение 2,4 см2/г очень близко к медиане 2,3 см2/г (Рис.
5.26).
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Рисунок 5.26. Гистограмма распределения средневзвешенных
значений SL0 по укосных площадкам в сообществах субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,0582, р>0,20.
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

В сообществах субальпийского высокотравья среднее значение SL0
видов (264 ± 6 см2/г) ненамного, но значимо выше значений случайных
(233 ± 4 см2/г) и средневзвешенных (240 ± 10 см2/г) значений SL0 (Рис.
5.27).
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Рисунок 5.27. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, значений удельной листовой поверхности (SL0) сообществ
субальпийского высокотравья (разные буквы а, b, �, показывают отличия
на уровне значимости � <0,05 по критерию Вилкоксона), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Субальпийские болотные сообщества
Средняя удельная листовая поверхность (SL0) для видов

болотных растений на площадках равна 199 ± 3 см2/г. Наибольшая
удельная листовая поверхность была выявлена у видов Sel�gi�ell�
sel�gi��ides (488,78 ± 12,67 см2/г), P�r��ssi� ��l�stris (438,07 ± 28,09 см2/г),
�ier��i�m l�evig�t�m (380,12 ± 40,22 см2/г), S�lid�g� virg��re� (343,19 ±
36,61 см2/г), D��tl�rhiz� e��i�� (334,50 ± 20,83 см2/г). Наименьшая
удельная листовая поверхность характерна для N�rd�s stri�t� (84,05 ± 3,95
см2/г), Ele��h�ris q�i�q�efl�r� (82,26 ± 3,21 см2/г), Em�etr�m �igr�m (78,68
± 3,49 см2/г), Fest��� v�ri� (51,23 ± 2,78 см2/г), L����di�m �l�i��m (1,45 ±
0,00 см2/г).
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В целом, на субальпийских болотах средние и средневзвешенные
значения SL0 значимо не различаются, но они в 5–10 раз ниже, чем SL0
случайной выборки высокогорных растений ТНП. Таким образом, в
составе сообществ субальпийских болот преобладают мелколистные
растения, но размеры листьев не существенны для доминирования в этом
сообществе.

Распределение значений SL0 по видам близко к нормальному
распределению (значимо не отличается). Коэффициент вариации
составляет 44 %, среднее значение – 2,1 см2/г, что немного выше медианы
(2,0 см2/г) (Рис. 5.28).

Рисунок 5.28. Гистограмма распределения SL0 листа по видам
сообществ субальпийских болот. Тест критерия Колмогорова-Смирнова
d=0,10271, р>0,20. Красной линией обозначено ожидаемое нормальное
распределение.

Распределение средневзвешенных величин SL0 по всем площадкам
не отличается от нормального. Коэффициент вариации невысок (17,2 %).
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Среднее средневзвешенное значение SL0 (1,8 см2/г) совпадает с медианой
(Рис. 5.29).

Рисунок 5.29. Гистограмма распределения средневзвешенной
величины SL0 по укосным площадкам сообществ субальпийских болот.
Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,10271, р>0,20. Красной линией
обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Средние значения SL0 (199 ± 3 см2/г) немного выше
средневзвешенных значений SL0 (177 ± 3 см2/г), но значимо эти
показатели не различаются. Значения случайных средних значимо
отличаются от средних значений SL0. Среднее значение для всех
случайных выборок = 230 ± 2 см2/г (Рис. 5.30).
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Рисунок 5.30. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, значений удельной листовой поверхности (SL0) сообществ
субальпийских болот (разные буквы а, b, �, показывают отличия на уровне
значимости � <0,05 по критерию Вилкоксона), n = 100. Вертикальный
отрезок показывает ошибку среднего.

5.3.2. Содержание сухого вещества в листе (LDD3)

Субальпийские высокотравные сообщества
Среднее значение содержания сухого вещества в листе (LD�A)

растений сообществ на площадках субальпийского высокотравья равняется
21,6 ± 0,2 %. Максимальные значения наблюдались у Fest��� v�ri�
(44,82 % ± 0,54 %), Pim�i�ell� rh�d��th� (42,11 % ± 0,58 %), C�re� �tr�t�
(36,06 % ± 0,66 %), Fest��� djimile�sis (36,04 % ± 1,12 %), R�b�s id�e�s
(35,03 % ± 0,66 %). Минимальные значения были характерны для видов
разнотравья: L��s��� ��mm��is (13,90 % ± 0,85 %), Sm�ht�m �s�er�m
(13,57 % ± 0,09 %), R�me� �l�estris (13,45 % ± 0,86 %), D��tl�rhiz� e��i��
(9,78 % ± 0,92 %), Ver��i�� filif�rmis (9,27 % ± 0,92 %).
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Распределение LD�С по видам близко к нормальному (не
отличается значимо). Коэффициент вариации 31 %, среднее значение
(22,4%) близко к медиане (21%) (Рис. 5.31).

Рисунок 5.31. Гистограмма распределения LD�С по видам растений
сообществ субальпийского высокотравья. Тест Колмогорова-Смирнова
d=0,10532, р>0,20. Красной линией обозначено ожидаемое нормальное
распределение.

Распределение средневзвешенных значений LD�С (%) по укосным
площадкам в сообществах субальпийского высокотравья также близко к
нормальному, коэффициент вариации небольшой (16 %), среднее значение
(22,3 %) практически совпадает с медианой (22,2%) (Рис.5.32).
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Рисунок 5.32. Гистограмма распределения средневзвешенных
значений LD�S (%) по укосным площадкам в сообществах
субальпийского высокотравья. Тест Колмогорова-Смирнова d=0,05830,
р>0,20. Красной линией обозначено ожидаемое нормальное
распределение.

Значение LD�A случайной выборки высокогорных растений ТНП
(22,7 % ± 0,4 %) значимо отличается от средних (21,6 % ± 0,2 %) и
средневзвешенных (22,4 % ± 0,3 %) значений LD�S растений сообществ
субальпийского высокотравья (�-v�lu	s 0,025), которые являются более
обводненными, чем виды случайной выборки (Рис. 5.33).
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Рисунок 5.33. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, значений LD�A растений сообществ субальпийского
высокотравья (разные буквы а, b, �, показывают отличия на уровне
значимости � <0,05 по критерию Вилкоксона), n = 100. Вертикальный
отрезок показывает ошибку среднего.

Сообщества субальпийских болот
Для растений сообществ субальпийских болот среднее значение

содержания сухого вещества в листе (LD�A) равняется 26 ± 0,3%.
Максимальные значения наблюдались у C�re� e�hi��t� (62,08 % ± 3,88 %),
Fest��� �vi�� (46,05 % ± 0,55 %), Fest��� v�ri� (44,82 % ± 0,54 %), N�rd�s
stri�t� (42,03 % ± 0,60 %), Em�etr�m �igr�m (41,94 % ± 0,56 %), V���i�i�m
vitis id�e� (39,37 % ± 0,51 %). Минимальные значения были характерны
для Rhi���th�s mi��r (14,58 % ± 0,85 %), Cirsi�m sim�le� (14,14 % ±
0,86 %), P�r��ssi� ��l�stris (12,85 % ± 0,87 %), Prim�l� ��ri��l�t� (12,34 %
± 0,86 %), D��tl�rhiz� e��i�� (9,78 % ± 0,93 %).



122

Распределение LD�С листа по видам сообществ субальпийских
болот близко к нормальному (коэффициент вариации 36%), среднее
значение – 25%, медиана – 24%, (Рис. 5.34).

Рисунок 5.34. Гистограмма распределения содержания сухого
вещества (LD�С) (в %) по видам сообществ субальпийских болот. Тест
критерия Колмогорова-Смирнова d=0,10448, р<0,10. Красной линией
обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Распределение сухой массы листа по укосным площадкам сообществ
субальпийских болот близко к нормальному (коэффициент вариации
20 %), значения средней и медианы равны (29 %) (Рис. 5.35).
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Рисунок 5.35. Гистограмма распределения LD�S% листа по
укосным площадкам сообществ субальпийских болот. Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=0,06293, р>0,20. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Средние значения LD�A (26 ± 0,3 %) значимо ниже, чем
средневзвешенные (28,6 ± 0,6 %). Случайные средние (22,9 ± 0,2 %)
значимо отличаются от средних во всех 100 сравнениях: � <0,00001 (Рис.
5.36.).
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Рисунок 5.36. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, значений LD�A растений сообществ субальпийских болот
(разные буквы а, b, �, показывают отличия на уровне значимости � <0,05
по критерию Вилкоксона), n = 100. Вертикальный отрезок показывает
ошибку среднего.

Таким образом, для растений субальпийских болот, значения SL0
значимо снижаются, а LD�A повышаются в ряду «случайная выборка –
среднее значение – средневзвешенное значение». Это означает, что
произрастающие на болотах растения имеют более жесткие листья с
большим содержанием сухого вещества, по сравнению с растениями из
других высокогорных сообществ, эта зависимость еще сильнее
проявляется у доминантов в сравнении с другими видами.

Изученные нами сообщества высокотравья и болот субальпийского
пояса имеют более высокие показатели удельной листовой поверхности и
более низкие – содержания сухого вещества в листе по сравнению с двумя
другими типичными сообществами субальпийского пояса – вейниковыми
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и пестрокостровыми лугами (Табл. 5.3). Это подтверждает общую
закономерность повышения SL0 и снижения LD�A вниз по катене от
автономных и транзитных сообществ к гидроморфным, занимающим
западины и нижние части склонов (куда и относятся болота и
высокотравья) (A�rnw	ll, 0�k	rl�, 2009; 0s	f� 	t �l., 2022) (Табл. 5.3)

Таблица 5.3. Сравнение средневзвешенных показателей SL0 (на
сухую массу) и LD�A растений субальпийских сообществ 4х типов ТНП
(среднее и ошибка, n = 100).

Признак ВТ БОЛ ВЕЙ ПКЛ
Удельная листовая

поверхность (SL0), см2/г
240 ± 10 177 ± 3 153 ± 2 168 ± 2

Содержание сухого вещества
(LD�A), %

22,4 ± 0,3 28,6 ± 0,6 31,7 ± 0,3 29,5 ± 0,3

Примечания: ВТ – высокотравье, БОЛ – субальпийские болота (наши
данные, Гулов и др., 2023), ВЕЙ – вейниковые субальпийские луша
(Полошевец и др., 2023), ПКЛ – пестрокостровые субальпийские луга
(Варыбок и др., 2024).

Средняя удельная листовая поверхность (SL0) у растений
высокотравья существенно выше, чем у болотных растений, а у последних
близка к средней SL0 высокогорных растений Альп 189 см2/г, (Körn	r 	t
�l., 1989). Это подтверждает наш вывод о формировании высокотравных
сообществ преимущественно растениями с крупными и мягкими листьями.

Наиболее важное экологическое различие между местообитаниями
сообществ субальпийского высокотравья и субальпийских болот ТНП
состоит в увлажнении почв. Если почвы под сообществами
субальпийского высокотравья хорошо дренированы, то болотные
торфяные почвы насыщены водой. Эти почвы имеют существенные
различия по многим свойствам, при этом, по формальным показателям
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болотные почвы содержат больше элементов минерального питания, т.е.
должны рассматриваться как более плодородные (Волков, 1999). Однако,
надземная продукция субальпийских высокотравных сообществ в 2,5–3
раза выше, чем в субальпийских болотах ТНП (Гулов и др., 2022, 2023).

По литературным данным, при увеличении увлажнения происходит
изменение функциональных признаков сообществ: возрастают размер
листьев и/или удельная листовая поверхность и снижается содержание
сухого вещества в листе (Zirb	l 	t �l., 2017; Wright 	t �l., 2017; Y�ng 	t �l.,
2019). Сравнение выявленных нами аналогичных показателей растений
сообществ субальпийского высокотравья и болот противоречит этой
закономерности, так как насыщенные водой почвы болот в связи со
спецификой экологических условий не могут рассматриваться в одном
ряду увеличения влажности с другими наземными экосистемами. Эти
условия характеризуются высоким стрессом, частично аналогичным
недостатку влаги, что ведет к преобладанию стресс-толерантной стратегии
доминирующих видов растений (���r 	t �l., 2017).

Различия функциональных признаков растений сообществ
субальпийского высокотравья и болот ТНП определяются доступностью
элементов минерального питания (ЭМП) в почве. Большинство растений
сообществ субальпийского высокотравья может получать ЭМП в условиях
хорошего дренажа от грибов арбускулярной микоризы (Нозадзе, 1968). В
водонасыщенных грунтах субальпийских болот, которые чаще имеют и
более низкую температуру, развитие арбускулярных микориз
незначительно (D		�ik�, K�th�m�si, 2015), а эрикоидные также мало
представлены в связи с крайне малым участием вересковых кустарничков
в составе сообществ. Осоки, доминирующие на болотах, также обычно
безмикоризны в почвах с высоким содержанием воды (�ill	r 	t �l., 1999;
Веселкин и др., 2014).
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ГЛАВА 6. ЭКОЛОГО-ЦЕНОТИЧЕСКИЕ СТРАТЕГИИ РАСТЕНИЙ
СООБЩЕСТВ СУБАЛЬПИЙСКОГО ВЫСОКОТРАВЬЯ И БОЛОТ

ТЕБЕРДИНСКОГО НАЦИОНАЛЬНОГО ПАРКА

6.1. Конкурентная стратегия (3)

Субальпийские высокотравные сообщества
Средний вклад С-стратегии среди видов на площадках

субальпийских высокотравных сообществ составляет 45,9 % ± 1 %.
Максимальные значения вклада конкурентности были отмечены у A�geli��
t�ti���e (94 %), A�thris��s slvestris (87 %), �er��le�m �s�er�m (85 %),
Ver�tr�m �lb�m (81 %), Se�e�i� �l�t�hll�ides (79 %). Первые три вида
являются доминантами в изученных сообществах. Наименее выражена С-
стратегия у L�thr�s �r�te�sis (12 %), P�� l��gif�li� (10 %), Ver��i��
filif�rmis (6 %), L�thr�s ���e�s (5 %), Cr��i�t� l�evi�es (0 %).

Распределение вклада С-стратегии по видам близко к нормальному,
коэффициент вариации 50%, среднее значения (42 %) практически
совпадает с медианой (41 %) (Рис. 6.1).



128

Рисунок 6.1. Гистограмма распределения видов с A-стратегией в
сообществах субальпийского высокотравья (в %). Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=0,06945, р>0,20. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Распределение средневзвешенной С-стратегии по площадкам
довольно равномерное (коэффициент вариации 37%), значимо не
отличается от нормального. Среднее средневзвешенное значение (50,1%)
практически совпадает с медианой (49,9%) (Рис. 6.2).

Рисунок 6.2. Гистограмма распределения средневзвешенных A-
стратегий по укосным площадкам сообществ субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,11880, р<0,15
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Вклад С-стратегии для случайных выборок 29,5 % ± 0,6 %, что
существенно ниже, чем величины, полученные для субальпийских
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высокотравных сообществ (среднее по площадкам значение 45,9 % ± 1 %,
средневзвешенные значения 50 % ± 1,8 %) (Рис. 6.3). Таким образом,
средневзвешенное значение выше среднего, которое в свою очередь выше
случайного, что говорит как о важной роли С-стратегии как в
формировании состава высокотравных сообществ, так и о большей
выраженности конкурентной стратегии у видов-доминантов.

Рисунок 6.3 СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений вклада конкуретной-
стратегии (С) % в сообществ субальпийского высокотравья (разные буквы
а, b, �, показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Сообщества субальпийских болот
Средний вклад С-стратегии среди видов на площадках

субальпийских болотных сообществ составляет 23,2 % ± 0,7 %. Среди
видов болотных растений максимальные значения вклада A-стратегии
были отмечены у Swerti� iberi�� (34 %) которая является доминантом
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данных сообществ, а также у Lig�l�ri� sibiri�� (33 %), Ger��i�m slv�ti��m
(28 %), Cirsi�m sim�le� (28 %), P�lg���m bist�rt� (27 %). Наименьшие
показатели С-стратегии отмечены у V���i�i�m vitis id�e� (1 %), Ele��h�ris
q�i�q�efl�r� (1 %), G	nti�n� ��r	n�i�� (1 %), E��hr�si� �ssi�� (1 %). Четыре
вида болотных растений в изученных сообществах имели нулевой вклад С-
стратегии: Cer�sti�m �er�st�ides, Em�etr�m �igr�m, L����di�m �l�i��m,
Sel�gi�ell� sel�gi��ides.

Распределение вклада С-стратегии по видам сообществ
субальпийских болот неравномерное, коэффициент вариации 76%, среднее
значение 22%, медиана 16%, распределение значимо отличается от
нормального (Рис. 6.4).

Рисунок 6.4. Гистограмма распределения вклада С-стратегии (в %)
по видам сообществ субальпийских болот. Тест критерия Колмогорова-
Смирнова d=0,15632, р<0,01. Красной линией обозначено ожидаемое
нормальное распределение.
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Распределение средневзвешенных значений вклада С-стратегии по
площадкам субальпийского болота близко к логнормальному,
коэффициент вариации 49 % (Рис. 6.5).

Рисунок 6.5. Гистограмма распределения средневзвешенной доли A-
стратегии (в %) по укосным площадкам сообществ субальпийских болот.
Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,15760, р<0,05. Красной линией
обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Вклад С-стратегии для средней случайной выборки составляет
27,9 % ± 0,5 %, средние значения по площадкам 23,2 % ± 0,7 %,
средневзвешенные значения 24,8 % ± 1,2 % (Рис. 6.6). Таким образом,
конкурентная стратегия у болотных растений выражена слабее, чем у
растений случайных выборок.
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Рисунок 6.6. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений вклада конкуретной
стратегии (С) % в сообществах субальпийских болот (разные буквы а, b, �,
показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

6.2. Стресс-толерантная стратегия (S)

Субальпийские высокотравные сообщества
Средний вклад видов с S-стратегией на площадках субальпийских

высокотравных сообществ составляет 23,9 % ± 1,1 %. Максимальные
значения вклада стресс-толерантной стратегии (S) были отмечены у
L�thr�s ���e�s (95 %), Fest��� v�ri� (87 %), Fest��� djimile�sis (74 %),
C�re� �tr�t� (65 %), Cr��i�t� l�evi�es (62 %). Наименее выражена S-
стратегия у C�r��ill� v�ri� (2 %), Ce�h�l�ri� gig��te� (1 %), �er��le�m
�s�er (1 %), A�geli�� t�ti���e (1 %). У многих растений высокотравья вклад
S-стратегии близок к 0, к таким видам относятся: B�tr�hi�m l���ri�,
C�rd��s �d�ress�s, D��tl�rhiz� e��i��, L��s��� gr��difl�r�, Lili�m
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m���del�h�m, M�s�tis �m�e��, R�me� �l�estris, Sile�e v�lg�ris, Se�e�i�
�em�re�sis, Se�e�i� rh�mbif�li�s, Sm�ht�m �s�er�m, Ver�tr�m �lb�m,
Ver��i�� filif�rmis.

Распределение значений вклада S-стратегии по видам не
равномерное. Коэффициент вариации 94%, среднее значение (21%) ниже
медианы (24%) (Рис. 6.7).

Рисунок 6.7. Гистограмма распределения вклада видов с S-
стратегией (в %) по укосным площадкам сообществ субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,14368, р<0,10.
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Распределение средневзвешенных значений стресс-толерантной
стратегии по площадкам значимо не отличается от нормального
(коэффициент вариации 61%). Среднее значение близко к медианному
(25 % и 23 %, соответственно) (Рис. 6.8).
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Рисунок 6.8. Гистограмма распределения средневзвешенных
значений вклада S стратегии (%) по укосных площадкам субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,09845, р>0,20.
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Вклад стресс-толерантной стратегии (S) среди случайных наборов
высокогорных растений Теберды составляет 33,1 % ± 2,5 %, что значимо
больше не отличающихся между собой средних и средневзвешенных
значений для субальпийского высокотравья (23,9 % ± 1,1 % и 24,6 % ±
1,5 %) соответственно, (Рис. 6.9).



135

Рисунок 6.9. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений вклада стресс-толерантной
(S) стратегии в сообществ субальпийский высокотравья (разные буквы а, b,
�, показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Сообщества субальпийских болот
Средний вклад S-стратегии среди видов на площадках

субальпийских болотных сообществ составляет 42,4 % ± 1,1 %. В
болотных сообществах максимальные значения стресс-толерантной
стратегии были у L����di�m �l�i��m (76 %), Fest��� v�ri� (52 %),
Em�etr�m �igr�m (49 %), N�rd�s stri�t� (47 %), Fest��� �vi�� (47 %).
Наименьшие показатели S-стратегии отмечены у S�lid�g� virg��re� (6 %),
Ger��i�m slv�ti��m (5 %), A���it�m ��s�t�m (5 %), Trif�li�m b�di�m (3 %),
Ge�ti��� se�temfid� (1 %). Следующие виды болотных растений в
изученных сообществах имели нулевой вклад S-стратегии: B�tr�hi�m
l���ri�, C�rd�mi�e �ligi��s�, Cre�is �����si��, D��tl�rhiz� e��i��,
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�ier��i�m l�evig�t�m, Le��t�d�� his�id�s, P�r��ssi� ��l�stris, Pi�g�i��l�
v�lg�ris, Prim�l� ��ri��l�t�, Rhi���th�s mi��r, Swerti� iberi��.

Распределение вклада стресс-толерантной стратегии (S) по видам
значимо не отличается от нормального. Коэффициент вариации составил
74%, среднее значение – 40%, медиана – 41 % (Рис. 6.10).

Рисунок 6.10. Гистограмма распределения вклада стресс-
толерантной стратегии (S) по видам сообществ субальпийских болот. Тест
критерия Колмогорова-Смирнова d=0,10787, р<0,10. Красной линией
обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Распределение вклада средневзвешенной стресс-толерантной
стратегии (S) по площадкам довольно равномерное (коэффициент
вариации 41%), значимо не отличается от нормального, среднее значение
(48%) близко к медианному (51 %) (Рис. 6.11).
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Рисунок 6.11. Гистограмма распределения вклада средневзвешенной
стресс-толерантной стратегии по укосным площадкам сообществ
субальпийских болот. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,11961,
р<0,15. Красной линией обозначено ожидаемое нормальное
распределение.

Вклад стресс-толерантной стратегии (S) для случайных выборок
составляет 33,6 % ± 0,3 %, для изученных болотных сообществ среднее
значение составляет 42,4 % ± 1,1 %, средневзвешенное 48,6 % ± 2 %, (Рис.
6.12). Таким образом, по сравнению со случайной выборкой высокогорных
видов ТНП, вклад видов с стресс-толерантной стратегией в сообществах
субальпийских болот выражен сильнее.
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Рисунок 6.12. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений вклада стресс-толерантной
(S) стратегии в сообществ субальпийских болот (разные буквы а, b, �,
показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

6.3. Рудеральная стратегия (T)

Субальпийские высокотравные сообщества
Средний вклад видов с ]-стратегией на площадках субальпийских

высокотравных сообществ составляет 30,3 % ± 0,8 %. Максимальные
значения вклада ]-стратегии были отмечены у Ver��i�� filif�rmis (94 %),
P�� �r�te�sis (70 %), M�s�tis �m�e�� (70 %), B�tr�hi�m l���ri� (68 %),
L��s��� gr��difl�r� (65 %). Наименьшие показатели ]-стратегии отмечены
у Fili�e�d�l� �lm�ri� (8 %), A�geli�� t�ti���e (5 %), Fest��� djimile�sis
(4 %), у ряда видов (Fest��� v�ri�, L�thr�s ���e�s, R�me� �l�i��s) вклад
этой стратегии близок к 0.
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Распределение вклада ]-стратегии среди видов сообществ
субальпийского высокотравья соответствует нормальному (коэффициент
вариации 57%). Средняя величина (34%) близка к медиане (32%) (Рис.
6.13).

Рисунок 6.13. Гистограмма распределения вклада ]-стратегии по
видам сообществ субальпийского высокотравья. Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=0,07033, р>0,20. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Распределение средневзвешенных величин вклада ]-стратегии по
площадкам довольно равномерное (коэффициент вариации 38%), значимо
не отличается от нормального, среднее значение близко к медианному
(25% и 24%, соответственно) (рис. 6.14).
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Рисунок 6.14. Гистограмма распределения средневзвешенных
значений вклада ]-стратегии по укосным площадкам субальпийского
высокотравья. Тест критерия Колмогорова-Смирнова d=0,08872, р>0,20.
Красной линией обозначено ожидаемое нормальное распределение.

Средний вклад ]-стратегии среди случайных выборок высокогорных
растений ТНП составляет 39,7 % ± 0,8 %, что значимо выше, чем средние
(30,3 % ± 0,8 %) и средневзвешенные (25,3 % ± 0,9 %) значения для видов
сообществ субальпийского высокотравья (Рис. 6.15).
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Рисунок 6.15. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений вклада рудеральной (])
стратегии в сообществ субальпийский высокотравья (разные буквы а, b, �,
показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Сообщества субальпийских болот
Средний вклад ]-стратегии среди видов на площадках

субальпийских болотных сообществ составляет 34,5 % ± 0,7 %. В
изученных сообществах болот максимальные значения рудеральной
стратегии были у P�r��ssi� ��l�stris (95 %), Rhi���th�s mi��r (95 %), Cre�is
�����si�� (95 %), Pi�g�i��l� v�lg�ris (94 %), Ge�ti��� se�temfid� (93 %).
Наименьший вклад ]-стратегии отмечен у Fest��� �vi�� (51 %), Em�etr�m
�igr�m (51 %), N�rd�s stri�t� (51 %), Fest��� v�ri� (40 %), L����di�m
�l�i��m (24 %).

Распределение вклада ]-стратегии по видам неравномерное.
Коэффициент вариации 61%, среднее значение 38%, медиана чуть меньше
среднего 36 % (Рис. 6.17). Распределение значимо отличается от
нормального.
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Рисунок 6.17. Гистограмма распределения вклада ]-стратегии (в %)
по видам сообществ субальпийских болот. Тест критерия Колмогорова-
Смирнова d=0,11540, р<0,05. Красной линией обозначено ожидаемое
нормальное распределение.

Распределение вклада средневзвешенной ]-стратегии по площадкам
не отличается от нормального. Коэффициент вариации 34%, среднее
значение 26%, медиана составляет 27% (Рис. 6.18).
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Рисунок 6.18. Гистограмма распределения вклада ]-стратегии по
укосным площадкам сообществ субальпийских болот. Тест критерия
Колмогорова-Смирнова d=0,08890, р>0,20. Красной линией обозначено
ожидаемое нормальное распределение.

Вклад вклада ]-стратегии для случайных выборок высокогорных
видов ТНП составляет 37,3 % ± 0,9 %, для сообществ субальпийских болот
среднее значение составляет 34,5 % ± 0,7 %, а средневзвешенное значение
26,5 % ± 0,9 % (Рис. 6.19). Таким образом, вклад видов с ]-стратегией в
сообществах субальпийских болот, по сравнению со случайной выборкой
высокогорных видов ТНП, выражен в меньшей степени.
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Рисунок 6.19. СЛ – случайная выборка из высокогорной флоры, СР –
среднее значение по видам, встреченным на площадках без учета участия,
СВ – средневзвешенное значение по видам с учетом надземной массы
растений, по критерию Вилкоксона, значений вклада рудеральной (])
стратегии в сообществ субальпийских болот (разные буквы а, b, �,
показывают отличия на уровне значимости � <0,05), n = 100.
Вертикальный отрезок показывает ошибку среднего.

Сравнение вклада видов с разными стратегиями в изученные
субальпийские сообщества показало, что растения сообществ
субальпийского высокотравья имеют больший вклад С-стратегии и
меньший S- и ]-стратегий, по сравнению со случайными выборками из
высокогорных растений ТНП. При этом доминирующие виды растений
имеют более выраженное преобладание С-стратегии и меньший вклад ]-
стратегии, по сравнению с другими видами субальпийских высокотравных
сообществ ТНП.

Растения субальпийских болот, наоборот, характеризуются менее
выраженными С- и ]-стратегиями, и более выраженной S-стратегией. При
этом у доминирующих видов вклад S-стратегии возрастает, а вклад ]-
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стратегии снижается. Средневзвешенные оценки стратегий по площадкам
показывают меньший разброс, чем стратегии отдельных видов.

Данные выводы также подтверждаются результатами ординации
видов и средневзвешенных значений (по площадкам) в треугольнике
стратегий Грайма (Рис. 6.20).

Рисунок 6.20. Ординация видов (а) и средневзвешенных значений по
площадкам (б) стратегий в треугольнике Ф.Грайма. Красными кружками
показаны растения и площадки субальпийских болот, зелеными
треугольниками – растений и площадок высокотравья. Крупными
фигурами показаны средние (центрированные) значения вклада AS]
стратегий.

По результатам ординации, растения субальпийских болот
характеризуются меньшим вкладом видов с С- и ]-стратегиями, и
большим – с S-стратегией, при этом у доминирующих видов еще более
возрастает вклад S-стратегии и снижается вклад ] стратегии.
Средневзвешенные оценки стратегий по площадкам показывают меньший
разброс, чем стратегии отдельных видов. Треугольные схемы Грайма
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также четко показывают смещение средневзвешенных значений стратегий
на болотах к S-углу, а площадок высокотравья – к С-углу (Рис. 6.20).

В заключение можно отметить, что наши результаты показывают как
различную роль функциональных признаков листьев в формировании
состава субальпийских сообществ, так и разные направления изменений
признаков для видов, входящих в состав сообщества, включая доминанты.
Можно выделить 3 типа таких изменений.

1) однонаправленные изменения: средневзвешенные значения
функциональных признаков доминирующих видов отличаются от его
средних в ту же сторону, что и средние от случайных, т.е. для
доминирования важно еще большее отклонение от случайного, чем просто
для участия в составе сообществ. Сюда относятся размерные
характеристики листьев растений высокотравья (площадь, влажная и сухая
масса) и вклад С-стратегии. В этом случае мы имеем ряд значимых
различий случайное<среднего<средневзвешенного. Для субальпийских
болот такая же закономерность характерна для содержания сухого
вещества и вклада S-стратегии (случайное<среднего<средневзвешенного),
а также для SL0 болотных растений и ]-стратегии растений высокотравья
и болот (но здесь случайное>среднего>средневзвешенного).

2) Признак важен для формирования состава сообщества, но не
важен для доминирования в нем. В этом случае средние и
средневзвешенные величины значимо не отличаются, но обе величины
отличаются от случайного. Сюда относятся размерные характеристики
листьев и вклада С-стратегии болотных растений
(случайное>среднее≈средневзвешенное) и вклада S-стратегии у растений
высокотравья.

3) Наиболее интересен третий вариант – разнонаправленное
изменение средних и средневзвешенных величин. Он отмечен в двух
связанных случаях у растений субальпийских высокотравных
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фитоценозах, здесь случайные величины не отличаются от
средневзвешенных, а средние величины значимо больше (SL0) или
меньше (LD�A) их. Предполагается, что в этом случает отбор признаков
по-разному действует на вхождение видов в состав сообщества и на
доминирование в нем.

Последний вариант изменения признаков ранее также отмечался в
литературе. Например, для горных лугов в Аргентине показано, что
присутствие вида и его высокое участие в составе сообществ не всегда
связаны с одними и теми же признаками (Aing�l�ni 	t �l., 2007).
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ВЫВОДЫ

1. Во флористическом составе субальпийского высокотравья
доминируют представители семейства зонтичные и отмечено 77 видов, из
которых 26 видов — эндемики Кавказа. Во флористическом составе
субальпийских болот найдено 62 вида, из которых 15 видов — эндемики
Кавказа. В болотных сообществах выявлено преобладание в надземной
биомассе травянистых растений над мхами и осоковых над другими
сосудистыми растениями, что позволяет отнести изученные болота к
осоко-гипновому типу низинных болот.

2. Надземная биомасса субальпийского высокотравья в 2–5 раз
превышающую биомассу других сообществ альпийского и субальпийского
поясов. Для этого типа сообществ отмечена высокая скорость
биологического круговорота с высоким коэффициентом разложения опада.
Надземная биомасса субальпийского болота сопоставима с надземной
биомассой субальпийских лугов и наиболее продуктивных сообществ
альпийского пояса.

3. Средняя высота растений в сообществах субальпийского
высокотравья (55,2 ± 1,3 см) в три раза больше, чем в субальпийских
болотных сообществах (18,3 ± 3 см). Сравнение с данными случайных
выборок из местного пула видов также показало, что средневзвешенная
высота растений в изученных субальпийских высокотравных сообществах
превосходят случайные средние, а в сообществах субальпийских болот,
наоборот, ниже, чем случайные средние.

4. Функциональные признаки листьев растений значимо отличаются в
двух исследованных субальпийских сообществах – болотах и
высокотравье – от таковых для случайного набора видов из местной
высокогорной флоры. Виды, входящие в состав высокотравных сообществ,
имеют большие размеры (площадь и массу) листьев, большую удельную
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листовую поверхность и меньшее содержание сухого вещества в листе по
сравнению со случайными выборками местной флоры.

5. Растения субальпийских болот по сравнению со случайным
набором видов имеют меньшие размеры листьев, меньшую удельную
листовую поверхность и большее содержание сухого вещества, а
доминанты изученных субальпийских болот по сравнению с другими
видами имеют еще более низкую удельную листовую поверхность и
высокое содержание сухого вещества.

6. Доминанты субальпийского высокотравья отличаются от других
видов растений большим вкладом конкурентной (С) и меньшим вкладом
рудеральной (]) стратегий, в то время как доминанты субальпийского
болота по сравнению с другими видами этого сообщества имели больший
вклад стресс-толерантной (S) и меньший вклад рудеральной (]) стратегий.
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ПРИЛОЖЕНИЕ
Таблица 4.1. Сообщества субальпийский высокотравья список видов, их
масс � стандартной ошибкой среднего (S4) и стратегий для 100 площадок.
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A�hille� millef�li�m 0,25 ± 0,2 1 1,5 66 : 25 : 9 С
A���it�m ��s�t�m 0,02 ± 0,02 2 0,06 47 : 10 : 42 С]
A���it�m �rie�t�le 6,62 ± 3,8 6 6,8 78 : 4 : 18 A
Agr�stis vi�e�lis 0,99 ± 0,7 3 2,04 16 : 58 : 27 S
Al�hemill� v�lg�ris �ggr 3,89 ± 1,0 19 1,3 41 : 29 : 30 A]
Al��e��r�s �r�te�sis 0,22 ± 0,2 1 1,4 25 : 42 : 34 S]
A�geli�� t�ti���e 166,5 ± 126,4 2 515 94 : 1 : 5 A
A�thris��s slvestris 18,00 ± 8,1 22 5,06 87 : 0 : 12 A
Astr��ti� m��im� 0,99 ± 0,4 16 0,4 32 : 37 : 31 AS]
Bet��i�� m��r��th� 5,23 ± 2,4 12 2,7 47 : 35 : 19 AS
B�tr�hi�m l���ri� 0,03 ±0,01 9 0,02 32 : 0 : 68 ]
B��le�r�m f�l��t�m 0,01 ± 0,01 2 0,02 26 : 51 : 23 S
Br�m�s v�rieg�t�s 0,5 ± 0,5 1 3 20 : 61 : 19 S
C�l�m�gr�stis �r��di���t� 22,62 ± 9,3 9 15,6 25 : 56 : 19 S
C�m����l� l�tif�li� 8,21 ± 3,6 16 3,2 38 : 21 : 41 A]
C�rd��s �d�ress�s 4,69 ± 3,5 6 4,8 62 : 0 : 38 A
C�re� �tr�t� 0,63 ± 0,3 6 0,7 19 : 65 : 16 S
C�re� mi�helii 3,07 ± 3,0 1 19,0 - -
C�re� slv�ti�� 0,01 ± 0,01 1 0,5 17 : 52 : 31 S
Ce�h�l�ri� gig��te� 78,00 ± 30,5 31 15,6 75 : 1 : 24 A
Ceri�the gl�br� 0,20 ± 0,2 1 1,2 - -
Ch�er��hll�m ��re�m 2,29 ± 1,6 3 4,7 60 : 9 : 31 A
Ch�er��hll�m b�lb�s�m 0,02 ± 0,01 2 0,06 60 : 9 : 31 A
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Ch�m�e�eri�� ��g�stif�li�m 29,72 ± 10,1 12 15,3 31 : 44 : 25 S
Ci�erbit� r��em�s� 0,07 ± 0,04 4 0,1 44 : 0 : 56 A]
Cli����di�m v�lg�re 0,17 ± 0,1 5 0,2 20 : 19 : 61 ]
C�r��ill� v�ri� 1,15 ± 1,1 1 7,1 37 : 2 : 62 ]
Cr��i�t� l�evi�es 0,41 ± 0,2 6 0,4 0 : 62 : 38 S
D��tlis gl�mer�t� 12,38 ± 5,0 13 5,9 40 : 41 : 19 AS
D��tl�rhiz� e��i�� 0,00 ± 0,00 1 0,01 41 : 0 : 59 A]
Fest��� djimile�sis 3,64 ±3,3 3 7,5 22 : 74 : 4 S
Fest��� gig��te� 0,51 ± 0,3 3 1,05 46 : 9 : 44 A]
Fest��� v�ri� 0,13 ± 0,1 1 0,8 13 : 87 : 0 S
Fili�e�d�l� �lm�ri� 9,49 ± 4,8 6 9,8 58 : 34 : 8 A
Elm�s �r�le�sis 1,39 ± 1,4 1 8,6 27 : 38 : 36 S]
G�le��sis tetr�hit 0,19 ± 0,1 2 0,6 32 : 16 : 52 ]
G�leg� �rie�t�lis 0,26 ± 0,2 1 1,6 54 : 20 : 25 A
Ger��i�m slv�ti��m 8,89 ± 2,9 27 2,04 49 : 9 : 41 A]
Ge�m l�til�bi�m 0,20 ± 0,1 3 0,4 57 : 26 : 18 A
�er��le�m �s�er 45,78 ± 19,4 33 8,6 85 : 1 : 14 A
�es�eris m�tr���lis 7,08 ± 6,5 2 21,9 56 : 3 : 41 A]
L�mi�m �lb�m 1,13 ± 0,9 4 1,8 44 : 19 : 37 A]
L��s��� gr��difl�r� 1,14 ± 0,5 8 0,9 35 : 0 : 65 ]
L�thr�s ���e�s 0,40 ± 0,3 4 0,6 5 : 95 : 0 S
L�thr�s �r�te�sis 2,46 ± 1,8 6 2,5 12 : 41 : 47 S]
Lig�sti��m �l�t�m 105,95 ± 22,9 37 17,7 75 : 12 : 12 A
Lili�m m���delf�m 0,16 ± 0,1 2 0,5 42 : 0 : 58 A]
Mili�m eff�s�m 109,35 ± 13,7 74 9,1 31 : 33 : 35 AS]
M�s�tis �l�estris 0,70 ± 0,4 3 1,5 22 : 22 : 56 ]
M�s�tis �m�e�� 1,58 ± 0,6 17 0,6 30 : 0 : 70 ]
Or�b���he gr�ssheimii 0,18 ± 0,1 1 1,1 - -
Pedi��l�ris ���de�s�t� 0,12 ± 0,1 2 0,4 37 : 38 : 25 AS
Pim�i�ell� rh�d��th� 0,01 ± 0,01 2 0,02 44 : 23 : 33 A]
P�� l��gif�li� 27,35 ± 12,2 22 7,7 10 : 41 : 49 ]
P�� �r�te�sis 2,33 ± 1,4 4 3,6 26 : 4 : 70 ]
P�lg���m bist�rt� 2,37 ± 1,5 6 2,4 57 : 16 : 27 A
Pr��ell� v�lg�ris 0,01 ± 0,01 1 0,05 25 : 19 : 56 ]
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P�ls�till� ��re� 0,00 ± 0,00 1 0,01 55 : 30 : 15 A
R������l�s �����si��s 0,63 ± 0,4 4 1,0 45 : 19 : 36 A]
R�b�s id�e�s 4,04 ± 2,1 9 2,8 42 : 27 : 31 A
R�me� �l�estris 4,13 ± 2,7 4 6,4 52 : 0 : 48 A]
R�me� �l�i��s 49,32 ± 12,3 24 12,7 40 : 60 : 0 AS
Sile�e v�lg�ris 1,26 ± 1,0 4 2,0 42 : 0 : 58 A]
Se�e�i� �em�re�sis 10,07 ± 6,2 3 20,8 58 : 0 : 42 A]
Se�e�i� �l�t�hll�ides 0,15 ± 0,1 1 1,0 79 : 3 : 18 A
Se�e�i� rh�mbif�li�s 4,23 ± 2,6 3 8,7 73 : 0 : 27 A
Seseli lib���tis 0,00 ± 0,00 1 0,01 63 : 25 : 12 A
St��hs germ��i�� 0,03 ± 0,02 2 0,09 48 : 26 : 27 A
Sm�ht�m �s�er�m 7,56 ± 4,1 8 5,8 60 : 0 : 40 A]
Th�li�tr�m mi��s 0,00 ± 0,00 1 0,01 56 : 28 : 16 A
Trif�li�m �mbig��m 0,90 ± 0,7 7 0,8 23 : 40 : 37 S]
Trif�li�m re�e�s 0,03 ± 0,03 1 0,2 20 : 40 : 41 S]
Urti�� di�i�� 3,52 ± 2,3 7 3,1 39 : 25 : 36 A]
Ver�tr�m �lb�m 12,83 ± 6,8 6 13,2 81 : 0 : 19 A
Ver��i�� filif�rmis 0,09 ± 0,08 7 0,08 6 : 0 : 94 ]
Vi�i� se�i�m 0,15 ± 0,1 3 0,3 25 : 38 : 36 S]
Vi�i� te��if�li� 0,46 ± 0,3 8 0,4 31 : 23 : 46 ]
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Таблица 4.2. Функциональные признаки видов в сообщества субальпийский высокотравья с стандартной ошибкой
среднего (S4).

Вид Высота
растений, см

Влажная масса
листа, г

Сухая масса
листа, г

Площадь листа
S, см2

Удельная
листовая

поверхность
(SL0), см2/г

Содержание
сухого

вещества в
листе

(LD�S), %
A�hille� millef�li�m 25,76 ± 0,83 1,20 ± 0,16 0,24 ± 0,03 26,79 ± 3,50 112,49 ± 6,22 20,05 ± 0,81
A���it�m ��s�t�m 49,70 ± 1,51 0,52 ± 0,03 0,09 ± 0,01 20,87 ± 1,63 227,20 ± 12,09 18,21 ± 0,74
A���it�m �rie�t�le 66,30 ± 2,66 6,89 ± 0,95 1,24 ± 0,19 300,17 ± 35,49 259,00 ± 20,13 18,05 ± 0,80
Agr�stis vi�e�lis 22,31 ± 0,77 0,08 ± 0,00 0,02 ± 0,00 3,93 ± 0,33 171,64 ± 11,47 29,77 ± 0,76
Al�hemill� v�lg�ris 24,49 ± 1,13 0,59 ± 0,05 0,15 ± 0,01 35,49 ± 2,98 246,26 ± 12,97 25,15 ± 0,73
Al��e��r�s �r�te�sis 43,54 ± 1,22 0,17 ± 0,02 0,05 ± 0,01 10,58 ± 1,26 240,37 ± 13,51 27,33 ± 0,65
A�geli�� t�ti���e 84,01 ± 2,91 156,26 ± 21,21 26,60 ± 4,32 3789,8 ± 468,1 151,92 ± 7,97 17,02 ± 0,80
A�thris��s slvestris 69,60 ± 2,55 27,36 ± 1,32 4,62 ± 0,24 1281,4 ± 118,3 274,65 ± 17,32 16,90 ± 0,82
Astr��ti� m��im� 13,25 ± 0,62 0,31 ± 0,04 0,09 ± 0,01 20,41 ± 1,85 252,84 ± 12,28 27,26 ± 0,69
Bet��i�� m��r��th� 34,93 ± 1,62 0,81 ± 0,08 0,20 ± 0,02 31,46 ± 2,38 160,70 ± 6,68 24,95 ± 0,74
B�tr�hi�m l���ri� 5,21 ± 0,67 0,12 ± 0,01 0,02 ± 0,00 4,22 ± 0,73 213,68 ± 11,51 16,56 ± 0,81
Br�m�s v�rieg�t�s 21,85 ± 0,69 0,13 ± 0,01 0,04 ± 0,00 6,51 ± 0,31 154,08 ± 7,15 32,47 ± 0,62
B��le�r�m f�l��t�m 12,44 ± 0,59 0,21 ± 0,02 0,06 ± 0,00 10,30 ± 0,83 165,07 ± 4,63 29,28 ± 0,74
C�l�m�gr�stis �r��di���e� 35,50 ± 1,55 0,21 ± 0,01 0,07 ± 0,01 11,11 ± 1,25 160,40 ± 14,93 33,27 ± 0,66
C�m����l� l��tifl�r� 123,68 ± 3,82 0,38 ± 0,02 0,08 ± 0,01 21,24 ± 0,83 269,22 ± 12,36 21,05 ± 0,79
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C�rd��s �d�ress�s 34,16 ± 1,62 1,33 ± 0,19 0,21 ± 0,03 49,16 ± 5,95 240,83 ± 14,91 15,46 ± 0,87
C�re� �tr�t� 10,96 ± 0,73 0,13 ± 0,01 0,05 ± 0,00 6,97 ± 0,60 145,80 ± 3,15 36,06 ± 0,66
C�re� slv�ti�� 28,16 ± 1,89 0,09 ± 0,00 0,03 ± 0,00 6,77 ± 0,58 227,18 ± 11,24 28,27 ± 0,73
Ce�h�l�ri� gig��te� 101,19 ± 3,27 4,28 ± 0,49 0,73 ± 0,08 183,96 ± 17,95 259,65 ± 9,91 16,99 ± 0,83
Ch�er��hll�m ��re�m 51,77 ± 2,99 1,93 ± 0,18 0,39 ± 0,03 172,17 ± 13,10 440,41 ± 13,57 20,40 ± 0,83
Ch�er��hll�m b�lb�s�m 51,77 ± 2,99 1,93 ± 0,18 0,39 ± 0,03 172,17 ± 13,10 440,41 ± 13,57 20,40 ± 0,83
Ch�m�e�eri�� ��g�stif�li�m 32,38 ± 2,41 0,27 ± 0,03 0,07 ± 0,01 11,49 ± 1,21 164,92 ± 4,02 25,97 ± 0,72
Ci�erbit� r��em�s� 12,22 ± 0,69 0,41 ± 0,04 0,07 ± 0,01 24,06 ± 1,91 359,59 ± 12,82 16,58 ± 0,84
Cli����di�m v�lg�re 22,68 ± 0,99 0,08 ± 0,01 0,02 ± 0,00 6,44 ± 0,39 430,90 ± 37,28 20,46 ± 0,68
C�r��ill� v�ri� - 0,25 ± 0,00 0,04 ± 0,00 14,87 ± 2,91 354,89 ± 23,78 16,83 ± 0,12
Cr��i�t� l�evi�es 11,97 ± 0,42 0,00 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,24 ± 0,02 224,58 ± 10,84 31,05 ± 0,67
D��tlis gl�mer�t� 65,89 ± 3,64 0,69 ± 0,06 0,21 ± 0,02 35,79 ± 3,02 177,63 ± 11,57 22,90 ± 0,65
D��tl�rhiz� e��i�� 13,18 ± 0,78 0,55 ± 0,11 0,05 ± 0,01 18,71 ± 3,12 334,50 ± 20,83 9,78 ± 0,92
Elm�s �r�le�sis 85,80 ± 2,91 0,20 ± 0,01 0,06 ± 0,00 17,41 ± 3,23 299,30 ± 17,23 28,93 ± 1,02
Fest��� djimile�sis 38,65 ± 1,91 0,18 ± 0,01 0,06 ± 0,00 6,90 ± 0,39 106,48 ± 9,89 36,04 ± 1,12
Fest��� gig��te� 68,32 ± 4,61 0,61 ± 0,09 0,12 ± 0,01 39,32 ± 3,01 341,76 ± 21,23 18,76 ± 0,28
Fest��� v�ri� 44,58 ± 0,81 0,17 ± 0,02 0,08 ± 0,01 3,85 ± 0,25 51,23 ± 2,78 44,82 ± 0,54
Fili�e�d�l� �lm�ri� 141,04 ± 3,90 2,83 ± 0,12 0,92 ± 0,06 123,52 ± 9,28 134,66 ± 10,29 32,46 ± 2,05
G�leg� �rie�t�lis 82,88 ± 3,01 1,61 ± 0,23 0,41 ± 0,03 121,56 ± 10,01 181,47 ± 10,84 19,74 ± 0,01
G�le��sis tetr�hit 66,20 ± 1,84 0,22 ± 0,03 0,04 ± 0,00 14,30 ± 1,48 359,48 ± 55,12 19,74 ± 0,81
Ger��i�m slv�ti��m 39,67 ± 1,55 0,76 ± 0,11 0,14 ± 0,02 46,34 ± 5,27 332,76 ± 20,42 18,86 ± 0,85
Ge�m l�til�bi�m 46,16 ± 1,10 2,00 ± 0,19 0,53 ± 0,05 102,49 ± 10,13 195,05 ± 6,44 26,58 ± 0,73
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�er��le�m �s�er�m 50,22 ± 2,78 21,18 ± 1,85 3,69 ± 0,33 1197,6 ± 103,8 328,00 ± 17,43 17,42 ± 0,83
�es�eris m�tr���lis 36,91 ± 1,08 0,82 ± 0,01 0,14 ± 0,01 31,73 ± 2,71 226,40 ± 14,76 15,28 ± 0,89
L�mi�m �lb�m 24,60 ± 1,65 0,54 ± 0,04 0,11 ± 0,01 28,21 ± 1,63 256,55 ± 14,84 20,80 ± 0,79
L��s��� ��mm��is 51,80 ± 2,43 0,27 ± 0,03 0,04 ± 0,00 23,97 ± 2,37 658,73 ± 39,41 13,90 ± 0,85
L�thr�s ���e�s 32,30 ± 1,10 0,15 ± 0,01 0,03 ± 0,00 1,77 ± 0,15 54,51 ± 2,27 21,49 ± 0,61
L�thr�s �r�te�sis 20,15 ± 1,71 0,04 ± 0,00 0,01 ± 0,00 2,32 ± 0,22 253,62 ± 19,74 24,15 ± 0,72
Lig�sti��m �l�t�m 74,02 ± 2,52 9,71 ± 0,86 2,40 ± 0,12 550,58 ± 47,13 234,36 ± 10,69 24,70 ± 0,74
Lili�m m���del�h�m 55,85 ± 2,88 0,36 ± 0,04 0,05 ± 0,02 14,46 ± 1,53 325,41 ± 27,01 15,10 ± 0,54
Mili�m eff�s�m 63,65 ± 1,80 0,29 ± 0,05 0,08 ± 0,02 21,00 ± 1,92 339,75 ± 35,47 26,53 ± 0,65
M�s�tis �l�estris 6,02 ± 0,39 0,07 ± 0,01 0,01 ± 0,00 2,10 ± 0,24 172,37 ± 13,36 18,30 ± 0,83
M�s�tis �m�e�� 7,11 ± 0,47 0,17 ± 0,02 0,02 ± 0,00 11,28 ± 1,49 472,38 ± 21,42 14,31 ± 0,86
Pedi��l�ris ���de�s�t� 17,47 ± 0,95 0,40 ± 0,06 0,10 ± 0,02 16,49 ± 1,67 189,29 ± 16,30 24,60 ± 0,73
Pim�i�ell� rh�d��th� 42,68 ± 1,57 0,04 ± 0,00 0,02 ± 0,00 0,52 ± 0,05 32,96 ± 2,81 42,11 ± 0,58
P�� l��gif�li� 62,36 ± 1,40 0,03 ± 0,00 0,01 ± 0,00 1,27 ± 0,12 245,57 ± 41,51 21,78 ± 0,73
P�� �r�te�sis 11,52 ± 0,52 0,11 ± 0,01 0,02 ± 0,00 9,05 ± 0,89 490,92 ± 22,16 17,22 ± 0,78
P�lg���m bist�rt� 14,15 ± 0,60 0,93 ± 0,06 0,18 ± 0,01 29,38 ± 2,16 166,24 ± 10,15 19,26 ± 0,81
Pr��ell� v�lg�ris 29,42 ± 1,56 0,12 ± 0,01 0,02 ± 0,00 6,46 ± 0,52 273,88 ± 16,16 19,59 ± 0,07
P�ls�till� ��re� 31,83 ± 0,88 1,66 ± 0,17 0,44 ± 0,05 71,80 ± 7,65 163,51 ± 5,80 26,63 ± 0,73
R������l�s �����si��s 20,26 ± 0,79 0,62 ± 0,06 0,13 ± 0,01 32,19 ± 2,97 253,55 ± 8,98 20,97 ± 0,79
R�b�s id�e�s 27,78 ± 3,33 0,60 ± 0,05 0,21 ± 0,02 124,69 ± 4,46 633,17 ± 53,86 35,03 ± 0,66
R�me� �l�estris 21,26 ± 0,69 0,78 ± 0,04 0,10 ± 0,01 27,36 ± 1,88 263,74 ± 15,05 13,45 ± 0,86
R�me� �l�i��s 66,05 ± 4,25 14,94 ± 1,04 2,10 ± 0,16 161,65 ± 11,54 77,37 ± 2,90 14,08 ± 0,84
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Se�e�i� �em�re�sis 95,11 ± 3,78 1,04 ± 0,14 0,17 ± 0,02 47,01 ± 4,92 298,87 ± 15,74 16,09 ± 0,83
Se�e�i� �l�t�hll�ides 98,60 ± 0,26 8,12 ± 0,89 1,45 ± 0,16 364,89 ± 33,04 257,35 ± 12,02 17,86 ± 0,82
Se�e�i� rh�mbif�li�s 82,68 ± 5,32 4,51 ± 0,87 0,74 ± 0,18 300,47 ± 28,01 404,60 ± 18,60 16,47 ± 0,08
Seseli lib���tis 32,78 ± 1,48 3,09 ± 0,33 0,80 ± 0,10 125,55 ± 12,77 162,76 ± 8,40 25,98 ± 0,70
Sile�e v�lg�ris 33,74 ± 1,49 0,40 ± 0,03 0,06 ± 0,00 16,99 ± 1,03 306,70 ± 12,53 14,09 ± 0,89
St��hs germ��i�� 38,37 ± 1,45 1,00 ± 0,14 0,26 ± 0,04 69,14 ± 8,25 276,12 ± 17,60 26,21 ± 0,69
Sm�ht�m �s�er�m 70,50 ± 2,20 1,67 ± 0,29 0,23 ± 0,03 86,24 ± 17,89 372,69 ± 41,19 13,57 ± 0,09
Th�li�tr�m mi��s 11,89 ± 0,45 2,14 ± 0,65 0,62 ± 0,08 119,25 ± 9,09 191,00 ± 8,09 29,17 ± 0,90
Trif�li�m �mbig��m 12,40 ± 0,64 0,14 ± 0,01 0,04 ± 0,00 9,93 ± 0,70 253,94 ± 7,83 27,16 ± 0,74
Trif�li�m re�e�s 7,70 ± 1,06 0,10 ± 0,01 0,03 ± 0,00 6,52 ± 0,50 262,91 ± 15,15 25,88 ± 0,66
Urti�� di�i�� 88,05 ± 1,29 0,48 ± 0,12 0,11 ± 0,03 31,76 ± 6,61 331,57 ± 26,75 23,67 ± 0,74
Ver�tr�m �lb�m 70,44 ± 3,11 7,34 ± 1,56 1,12 ± 0,25 238,87 ± 43,95 238,93 ± 15,57 15,31 ± 0,84
Ver��i�� filif�rmis 3,02 ± 0,18 0,01 ± 0,00 0,00 ± 0,00 1,20 ± 0,11 985,66 ± 36,65 9,27 ± 0,92
Vi�i� se�i�m - 0,18 ± 0,01 0,05 ± 0,00 13,82 ± 0,12 277,80 ± 21,07 27,93 ± 0,98
Vi�i� te��if�li� 41,72 ± 2,24 0,22 ± 0,01 0,05 ± 0,00 12,71 ± 1,25 276,23 ± 17,61 21,09 ± 0,82
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Таблица 4.5. Сообщества субальпийских болот список видов, их масс �
стандартной ошибкой среднего (S4) и стратегий для 100 площадок.
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A���it�m ��s�t�m 0,05 ± 0,05 3 0,31 22 : 5 : 73 % A]
Agr�stis vi�e�lis 1,97 ± 0,61 21 2,72 5 : 25 : 70 % S]
Al�hemill� v�lg�ris 5,95 ± 2,58 15 11,80 24 : 17 : 59 % A]
A�th����th�m �d�r�t�m 0,32 ± 0,14 6 0,60 7 : 34 : 59 % S]
Bet�l� litwi��wii 0,02 ± 0,02 1 0,12 17 : 28 : 55 % S]
Briz� m�r��wi�zii 0,37 ± 0,16 8 0,75 6 : 26 : 68 % S]
B�tr�hi�m l���ri� 0,00 ± 0,00 1 0,00 11 : 0 : 89 % ]
Blsm�s ��m�ress�s 13,76 ± 3,74 16 12,36 8 : 27 : 65 % S]
C�l�m�gr�stis �r��di���e� 2,08 ± 2,00 2 12,50 13 : 30 : 56 % S]
C�rd�mi�e �ligi��s� 0,20 ± 0,15 4 0,89 19 : 0 : 81 % ]
C�re� ���es�e�s 0,02 ± 0,01 3 0,07 4 : 33 : 64 % S]
C�re� e�hi��t� 1,64 ± 0,63 13 2,68 6 : 27 : 68 % S]
C�re� �igr� 68,61 ± 6,89 94 24,70 12 : 28 : 60 % S]
C�re� sem�ervire�s 6,19 ± 1,69 20 6,76 7 : 34 : 59 % S]
C�re� �mbr�s� 7,90 ± 2,10 22 6,65 6 : 36 : 58 % S]
C�r�m �����si��m 1,38 ± 0,37 22 1,28 12 : 18 : 70 % ]
Cer�sti�m �er�st�ides 0,12 ± 0,07 10 0,37 0 : 10 : 90 % ]
Cirsi�m sim�le� 35,24± 6,20 54 17,70 28 : 0 : 72 % A]
Cre�is �����si�� 1,16 ± 0,44 16 1,79 5 : 0 : 95 % ]
D��h�e gl�mer�t� 0,16 ± 0,1 1 0,98 23 : 24 : 53 % AS]
D��tl�rhiz� e��i�� 0,34 ± 0,14 12 0,66 20 : 0 : 80 % ]
Des�h�m�si� ��es�it�s� 1,60 ± 0,94 6 5,04 12 : 31 : 57 % S]
Des�h�m�si� fle���s� 1,48 ± 1,05 15 6,48 2 : 41 : 57 % S]
Em�etr�m �igr�m 3,40 ± 2,71 2 16,25 0 : 49 : 51 % S]
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Eri��h�r�m ��lst��hi�� 0,34 ± 0,17 4 0,72 18 : 31 : 51 % S]
Eri��h�r�m v�gi��t�m 3,72 ± 1,81 14 9,50 9 : 32 : 60 % S]
E��hr�si� �ssi�� 0,50 ± 0,19 18 0,81 1 : 9 : 91 % ]
Fest��� �vi�� 3,80 ±1,30 18 6,56 2 : 47 : 51 % S]
Fest��� v�ri� 0,75 ± 0,61 2 3,70 8 : 52 : 40 % S]
Ge�ti��� �re��i�� 0,95 ± 0,24 29 0,80 1 : 11 : 88 % ]
Ge�ti��� se�temfid� 0,61 ± 0,61 1 3,81 6 : 1 : 93 % ]
Ger��i�m slv�ti��m 0,76 ±0,38 7 1,78 28 : 5 : 66 % A]
�ier��i�m l�evig�t�m 0,00 ±0,00 1 0,02 21 : 0 : 79 % A]
��l���� ���ti�� 0,04 ± 0,03 2 0,18 6 : 18 : 76 % ]
J����s �rti��l�t�s 1,85 ± 1,04 7 4,87 4 : 22 : 74 % S]
Ele��h�ris q�i�q�efl�r� 3,37 ± 2,52 15 15,60 1 : 22 : 77 % S]
Le��t�d�� his�id�s 0,10 ± 0,05 4 0,26 15 : 0 : 85 % ]
Lig�l�ri� sibiri�� 4,01 ± 2,02 9 8,41 33 : 7 : 59 % A]
L�z�l� m�ltifl�r� 0,52 ± 0,19 13 0,88 5 : 21 : 74 % S]
L����di�m �l�i��m 0,01 ± 0,01 1 0,04 0 : 76 : 24 % S]
N�rd�s stri�t� 41,53 ± 5,12 80 15,80 2 : 47 : 51 % S]
P�r��ssi� ��l�stris 0,44 ± 0,12 20 0,41 5 : 0 : 95 % ]
Pedi��l�ris ���de�s�t� 0,21 ±0,12 9 0,68 18 : 19 : 63 % ]
Pedi��l�ris ��rdm���i�� 0,24 ± 0,10 9 0,36 9 : 11 : 81 % ]
Phle�m �l�i��m 0,09 ± 0,07 2 0,36 8 : 33 : 59 % S]
Pi�g�i��l� v�lg�ris 0,09 ± 0,04 7 0,15 6 : 0 : 94 % ]
P�� �r�te�sis 0,42 ± 0,22 6 1,14 5 : 18 : 77 % ]
P�lg���m bist�rt� 0,07 ± 0,04 3 0,26 27 : 8 : 66 % A]
P�lg���m vivi��r�m 0,25 ± 0,10 10 0,47 11 : 14 : 76 % ]
P�te�till� ere�t� 10,99 ± 2,27 36 6,76 7 : 18 : 74 % ]
Prim�l� ��ri��l�t� 17,52 ± 3,46 47 10,20 18 : 0 : 82 % ]
R������l�s �re��hil�s 2,54 ± 0,63 23 1,67 10 : 11 : 79 % ]
Rhi���th�s mi��r 0,03 ± 0,02 3 0,11 5 : 0 : 95 % ]
Sel�gi�ell� sel�gi��ides 0,01 ± 0,01 2 0,04 0 : 19 : 81 % ]
Seseli �l�i��m 0,05 ± 0,04 2 0,23 13 : 23 : 63 % S]
Sibb�ldi� �r���mbe�s 0,16 ± 0,12 2 0,66 8 : 26 : 67 % S]
S�lid�g� virg��re� 0,05 ± 0,05 1 0,29 16 : 6 : 78 % ]
Swerti� iberi�� 13,55 ± 2,81 44 9,80 34 : 0 : 66 % A]
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Trif�li�m �mbig�m 0,36 ± 0,15 9 0,54 13 : 22 : 66 % S]
Trif�li�m b�di�m 0,19 ± 0,06 15 0,31 7 : 3 : 90 % ]
V���i�i�m mrtill�s 0,05 ± 0,03 2 0,15 5 : 30 : 65 % S]
V���i�i�m vitis id�e� 0,20 ± 0,14 2 0,67 1 : 44 : 55 % S]
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Таблица 4.6. Функциональные признаки видов в субальпийской болотной сообществ с стандартной ошибкой
среднего (S4).

Вид Высота
растений, см

Влажная масса
листа, г

Сухая масса
листа, г

Площадь листа
S, см2

Удельная
листовая

поверхность
(SL0), см2/г

Содержание
сухого

вещества в
листе

(LD�S), %
A���it�m ��s�t�m 49,70 ± 1,51 0,52 ± 0,03 0,09 ± 0,01 20,87 ± 1,63 227,20 ± 12,09 18,21 ± 0,74
Agr�stis vi�e�lis 22,31 ± 0,77 0,08 ± 0,00 0,02 ± 0,00 3,93 ± 0,33 171,64 ± 11,47 29,77 ± 0,76
Al�hemill� v�lg�ris 24,49 ± 1,13 0,59 ± 0,05 0,15 ± 0,01 35,49 ± 2,98 246,26 ± 12,97 25,15 ± 0,73
A�th����th�m �d�r�t�m 15,88 ± 0,92 0,07 ± 0,01 0,03 ± 0,00 4,16 ± 0,27 164,39 ± 3,87 35,12 ± 0,66
Bet�l� litwi��wii 231,28 ± 19,1 0,33 ± 0,05 0,11 ± 0,01 18,98 ± 2,73 177,08 ± 9,00 32,61 ± 0,68
Blsm�s ��m�ress�s 10,24 ± 0,47 0,04 ± 0,00 0,01 ± 0,00 2,32 ± 0,15 153,47 ± 3,05 28,04 ± 0,52
B�tr�hi�m l���ri� 5,21 ± 0,67 0,12 ± 0,02 0,02 ± 0,00 4,22 ± 0,73 213,68 ± 11,51 16,56 ± 0,81
Briz� m�r��wi�zii 10,24 ± 0,47 0,04 ± 0,00 0,01 ± 0,00 2,32 ± 0,15 248,42 ± 10,98 26,45 ± 0,71
C�l�m�gr�stis �r��di���e� 35,50 ± 1,55 0,21 ± 0,02 0,07 ± 0,01 11,11 ± 1,25 160,40 ± 14,93 33,27 ± 0,66
C�rd�mi�e �ligi��s� 16,14 ± 1,27 0,40 ± 0,01 0,05 ± 0,00 15,46 ± 1,09 320,58 ± 20,33 12,34 ± 0,89
C�re� ���es�e�s 21,09 ± 0,85 0,02 ± 0,00 0,01 ± 0,00 1,59 ± 0,19 245,56 ± 9,88 35,69 ± 0,66
C�re� e�hi��t� 19,77 ± 5,98 0,04 ± 0,00 0,02 ± 0,01 2,38 ± 0,17 194,53 ± 20,52 62,08 ± 3,88
C�re� �igr� 27,18 ± 0,84 0,14 ± 0,02 0,05 ± 0,01 8,76 ± 1,01 202,55 ± 8,70 31,57 ± 0,73
C�re� sem�ervire�s 14,45 ± 0,58 0,07 ± 0,00 0,02 ± 0,00 3,45 ± 0,22 153,93 ± 6,07 34,65 ± 0,70
C�re� �mbr�s� 8,13 ± 0,53 0,05 ± 0,00 0,02 ± 0,00 3,08 ± 0,32 175,22 ± 7,99 37,81 ± 0,59
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C�r�m �����si��m 4,95 ± 0,13 0,19 ± 0,02 0,05 ± 0,01 6,85 ± 0,47 156,93 ± 18,18 25,76 ± 0,57
Cer�sti�m �er�st�ides 2,68 ± 0,22 0,02 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,91 ± 0,16 237,99 ± 8,82 14,67 ± 0,86
Cirsi�m sim�le� 18,64 ± 1,27 0,79 ± 0,15 0,11 ± 0,02 22,32 ± 3,65 206,59 ± 7,85 14,14 ± 0,86
Cre�is �����si�� 18,62 ± 0,66 0,49 ± 0,04 0,07 ± 0,01 25,77 ± 1,75 235,91 ± 9,12 16,18 ± 0,39
D��tl�rhiz� e��i�� 28,14 ± 1,00 0,05 ± 0,00 0,01 ± 0,00 1,55 ± 0,08 334,50 ± 20,83 9,78 ± 0,93
D��h�e gl�mer�t� 13,18 ± 0,78 0,55 ± 0,11 0,05 ± 0,01 18,71 ± 3,12 133,67 ± 4,73 30,18 ± 0,69
Des�h�m�si� ��es�it�s� 27,20 ± 1,08 0,26 ± 0,05 0,08 ± 0,02 10,77 ± 1,80 134,25 ± 8,70 32,05 ± 0,67
Des�h�m�si� fle���s� 13,07 ± 0,65 0,02 ± 0,00 0,01 ± 0,00 0,76 ± 0,06 127,63 ± 7,88 38,33 ± 0,66
Ele��h�ris q�i�q�efl�r� 5,22 ± 0,28 0,01 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,21 ± 0,02 82,26 ± 3,21 24,04 ± 0,76
Em�etr�m �igr�m 5,55 ± 0,37 0,00 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,05 ± 0,00 78,68 ± 3,49 41,94 ± 0,56
Eri��h�r�m ��lst��hi�� 1,78 ± 0,09 0,13 ± 0,01 0,04 ± 0,00 3,67 ± 0,21 118,80 ± 6,43 33,09 ± 0,43
Eri��h�r�m v�gi��t�m 20,61 ± 0,86 0,13 ± 0,01 0,04 ± 0,00 3,67 ± 0,21 94,84 ± 2,98 29,20 ± 0,66
E��hr�si� �ssi�� 2,62 ± 0,16 0,01 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,35 ± 0,03 259,18 ± 12,39 19,17 ± 0,80
Fest��� �vi�� 10,86 ± 0,50 0,01 ± 0,00 0,01 ± 0,00 0,69 ± 0,03 111,22 ± 4,94 46,05 ± 0,55
Fest��� v�ri� 44,58 ± 0,81 0,17 ± 0,02 0,08 ± 0,00 3,85 ± 0,25 51,23 ± 2,78 44,82 ± 0,54
Ge�ti��� �re��i�� 1,79 ± 0,17 0,01 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,29 ± 0,03 160,69 ± 8,22 23,19 ± 0,81
Ge�ti��� se�temfid� 15,71 ± 0,85 0,05 ± 0,01 0,01 ± 0,00 1,86 ± 0,17 243,05 ± 13,65 16,96 ± 0,90
Ger��i�m slv�ti��m 39,67 ± 1,55 0,76 ± 0,11 0,14 ± 0,02 46,34 ± 5,27 332,76 ± 20,42 18,86 ± 0,85
�ier��i�m l�evig�t�m 18,28 ± 1,00 0,41 ± 0,04 0,06 ± 0,01 20,71 ± 1,50 380,12 ± 40,22 14,81 ± 0,81
��l���� ���ti�� 10,15 ± 0,69 0,05 ± 0,00 0,01 ± 0,00 2,58 ± 0,22 245,61 ± 13,76 23,54 ± 0,73
J����s �rti��l�t�s 14,62 ± 0,45 0,04 ± 0,00 0,01 ± 0,00 1,26 ± 0,20 127,90 ± 15,40 23,46 ± 0,17
Le��t�d�� his�id�s 5,50 ± 0,48 0,20 ± 0,02 0,03 ± 0,00 8,45 ± 0,68 275,23 ± 16,73 15,85 ± 0,82
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Lig�l�ri� sibiri�� 22,85 ± 0,73 1,47 ± 0,16 0,29 ± 0,04 65,83 ± 6,53 231,21 ± 9,48 19,90 ± 0,77
L�z�l� m�ltifl�r� 8,94 ± 0,42 0,04 ± 0,00 0,01 ± 0,00 2,47 ± 0,21 264,99 ± 31,42 24,49 ± 0,58
L����di�m �l�i��m 7,50 ± 0,33 0,01 ± 0,00 0,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 1,45 ± 0,00 27,60 ± 0,71
N�rd�s stri�t� 17,72 ± 0,77 0,02 ± 0,00 0,01 ± 0,00 0,77 ± 0,05 84,05 ± 3,95 42,03 ± 0,60
P�r��ssi� ��l�stris 5,35 ± 0,29 0,03 ± 0,00 0,00 ± 0,00 1,61 ± 0,21 438,07 ± 28,09 12,85 ± 0,87
Pedi��l�ris ���de�s�t� 17,47 ± 0,95 0,40 ± 0,06 0,10 ± 0,02 16,49 ± 1,67 189,29 ± 16,30 24,60 ± 0,73
Pedi��l�ris ��rdm���i�� 2,87 ± 0,17 0,08 ± 0,01 0,02 ± 0,00 3,73 ± 0,49 234,24 ± 17,11 20,07 ± 0,78
Phle�m �l�i��m 18,39 ± 0,95 0,00 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,04 ± 0,01 170,43 ± 7,78 36,21 ± 0,60
Pi�g�i��l� v�lg�ris 1,37 ± 0,09 0,38 ± 0,03 0,08 ± 0,01 9,34 ± 0,62 114,07 ± 3,78 21,60 ± 0,83
P�� �r�te�sis 11,52 ± 0,52 0,11 ± 0,01 0,02 ± 0,00 9,05 ± 0,89 240,38 ± 7,08 17,22 ± 0,78
P�lg���m bist�rt� 7,46 ± 0,77 0,93 ± 0,06 0,18 ± 0,01 29,38 ± 2,16 166,24 ± 10,15 19,26 ± 0,81
P�lg���m vivi��r�m 9,28 ± 0,41 0,12 ± 0,01 0,03 ± 0,00 3,17 ± 0,64 128,81 ± 20,28 20,73 ± 0,77
P�te�till� ere�t� 9,38 ± 0,44 0,05 ± 0,01 0,01 ± 0,00 3,53 ± 0,42 246,55 ± 12,30 27,99 ± 0,73
Prim�l� ��ri��l�t� 10,27 ± 0,72 0,52 ± 0,03 0,06 ± 0,00 17,66 ± 1,15 277,88 ± 14,64 12,34 ± 0,86
R������l�s �re��hil�s 5,89 ± 0,38 0,14 ± 0,03 0,03 ± 0,01 4,34 ± 0,86 162,07 ± 7,82 19,70 ± 0,80
Rhi���th�s mi��r 16,11 ± 0,96 0,04 ± 0,00 0,01 ± 0,00 1,49 ± 0,15 250,49 ± 10,55 14,58 ± 0,85
Sel�gi�ell� sel�gi��ides 3,94 ± 0,31 0,00 ± 0,00 0,00 ± 0,00 0,37 ± 0,00 488,78 ± 12,67 25,34 ± 0,83
Seseli �l�i��m 9,80 ± 0,52 0,19 ± 0,02 0,05 ± 0,01 10,32 ± 0,82 205,52 ± 11,58 27,70 ± -,72
Sibb�ldi� �r���mbe�s 6,12 ± 0,32 0,92 ± 0,01 0,07 ± 0,00 3,90 ± 0,45 190,93 ± 6,84 28,94 ± 0,67
S�lid�g� virg��re� 21,21 ± 1,04 0,20 ± 0,02 0,04 ± 0,00 12,01 ± 1,07 343,19 ± 36,61 18,67 ± 0,80
Swerti� iberi�� 28,78 ± 1,28 1,58 ± 0,16 0,24 ± 0,02 58,63 ± 5,01 246,25 ± 9,35 15,43 ± 0,84
Trif�li�m �mbig�m 12,20 ± 0,61 0,14 ± 0,01 0,04 ± 0,00 9,93 ± 0,70 253,94 ± 7,83 27,16 ± 0,74
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Trif�li�m b�di�m 12,40 ± 0,64 0,15 ± 0,01 0,04 ± 0,00 11,54 ± 0,92 278,55 ± 29,30 17,50 ± 0,27
V���i�i�m mrtill�s 13,88 ± 1,05 0,03 ± 0,00 0,01 ± 0,00 2,67 ± 0,33 249,26 ± 28,92 32,52 ± 0,64
V���i�i�m vitis-id�e� 2,53 ± 0,23 0,01 ± 0,00 0,01 ± 0,00 0,52 ± 0,03 103,78 ± 5,25 39,37 ± 0,51


