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Сравнивали α-разнообразие травяного яруса сообществ, подверженных и не подверженных инва-
зии Acer negundo, но выровненных между собой по степени урбанизации, фрагментированности и
антропогенной нарушенности. Исследования выполнены в г. Екатеринбурге (Россия; подзона юж-
ной тайги) на 13 участках по две пробные площади на каждом: одна – в сообществах с доминировани-
ем A. negundo; другая – в сообществах с доминированием других видов деревьев, т.е. всего 26 сооб-
ществ. Установлено, что ведущие причины варьирования характеристик травяного яруса – вид дре-
весного доминанта (A. negundo или другие деревья) и площадь насаждений. В зарослях A. negundo число
видов трав на 400 м2 было ниже, чем под кронами других деревьев: 17 ± 3 и 28 ± 3 соответственно. Однако
сообщества с A. negundo и без него не различались по значениям индекса Шеннона и степени домини-
рования, а также по соотношениям однолетние/многолетние виды и граминоиды/разнотравье. Возрас-
тание фрагментированности местообитаний сопровождалось ростом доли синантропных видов как под
пологом A. negundo, так и в сообществах с доминированием других деревьев. В методическом плане ре-
зультаты показали, что при оценке последствий растительных инвазий нужно обязательно учитывать
пространственные закономерности детерминации структуры сообществ.
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Биологические инвазии, или расселение видов
растений и животных во вторичных ареалах, –
один из глобальных факторов трансформации
естественных экосистем [1–3]. Легко наблюдае-
мое и часто дискутируемое следствие расшире-
ния ареалов инвазивных растений – снижение
разнообразия аборигенных сообществ [4]. Опуб-
ликовано много подтверждений негативных эф-
фектов, сопровождающих внедрение чужеродных
растений в сообщества-мишени [2, 5–7]. Самый ра-
дикальный эффект – вымирание аборигенных ви-
дов под влиянием чужеродных [8]. Однако суще-
ствует альтернативная точка зрения, в соответствии
с которой инвазивные виды могут повышать разно-
образие, дополняя сообщества [9]. В региональном
масштабе, т.е. на флористическом уровне, инвазии
способствуют повышению разнообразия [10, 11].

Инвазивный клен ясенелистный Acer negundo L.
активно расселяется в Евразии на нарушенных и
полуестественных территориях [12–14]. В частно-
сти, A. negundo активно возобновляется в урбани-
зированных лесах Среднего Урала [15, 16]. Есть
свидетельства, что в сообществах с доминирова-
нием A. negundo разнообразие аборигенных расте-

ний снижается [17, 18]. Аналогичное негативное
влияние на разнообразие аборигенных сообществ
оказывают при инвазии в ландшафты Северной
Америки европейский Acer platanoides L. [19] и в
меньшей степени – дальневосточный Acer ginnala
Maxim. [20]. Однако накопленных сведений не-
достаточно для уверенного суждения о масштабах
и механизмах влияния A. negundo на аборигенные
сообщества и их компоненты. Например, мало
известно, избирательны ли эффекты со стороны
A. negundo на растения разных функциональных
или флорогенетических групп. В Северной Аме-
рике при инвазии Acer ginnala более контрастны
эффекты для богатства чужеродных трав, чем для
нативных [20]. В Белоруссии в зарослях A. negundo
очень высокими являются пропорции рудераль-
ных, синантропных и чужеродных видов расте-
ний [14]. Инвазии других видов чужеродных дере-
вьев также сопровождаются увеличением долей
рудеральных [21] или адвентивных [22] видов.

Однозначная оценка последствий инвазий
сильно затруднена их тесной и фактически обли-
гатной сопряженностью с урбанизацией, фраг-
ментацией и загрязнением местообитаний. Как
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правило, центрами проникновения, натурализа-
ции и распространения чужеродных растений яв-
ляются именно города [10, 23–25], в том числе в
России [11], или другие антропогенно преобразо-
ванные местообитания [26]. Чужеродные расте-
ния преимущественно осваивают местообитания
с низким уровнем стресса и высокой частотой
или интенсивностью нарушений [27], антропо-
генно трансформированные [26, 28] и фрагмен-
тированные [4, 29]. Вследствие этого сообщества
с доминированием инвазивных растений часто
или почти всегда располагаются внутри или вбли-
зи населенных пунктов, занимают небольшие
остатки или краевые зоны протяженных есте-
ственных сообществ, антропогенно нарушены
или загрязнены. В г. Екатеринбурге богатство и
обилие адвентивных растений подлеска увеличи-
вается с ростом урбанизации [15], а богатство ад-
вентивных трав – вблизи краев лесных насажде-
ний [30]. Поэтому без специальных методических
усилий невозможно разделить последствия урба-
низации, фрагментации, загрязнения и транс-
формированности сообществ инвазиями.

Мы предприняли попытку методически стро-
го подойти к оценке последствий инвазии A. ne-
gundo для сообществ трав под пологом деревьев,
использовав для этого специальную схему отбора
пробных площадей. Цель: сопоставить парамет-
ры α-разнообразия растительных сообществ,
подверженных и не подверженных инвазии A. ne-
gundo, но выровненных между собой по другим
значимым характеристикам (степень урбаниза-
ции, фрагментированность, антропогенная нару-
шенность). Проверяли три гипотезы, сформули-
рованные как наиболее вероятные на основании
суммирования результатов опубликованных дан-
ных: 1) в сообществах с доминированием инва-
зивного A. negundo α-разнообразие травяного
яруса ниже, чем в сообществах с доминировани-
ем других видов деревьев; 2) влияние A. negundo
на разнообразие травяного яруса проявляется не-
зависимо от эффектов положения пробной пло-
щади, фрагментации и антропогенной трансфор-
мации местообитаний; 3) влияние A. negundo про-
является избирательно по отношению к разным
группам видов и приводит к увеличению долей
адвентивных, синантропных и малолетних видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район. Данные собраны в южно-таежной под-

зоне бореальной зоны Среднего Урала на терри-
тории Екатеринбургской городской агломера-
ции: г. Екатеринбург, г. Арамиль, пос. Кольцово.
Климат умеренно континентальный, средняя
температура +3°C, января –12.6°C, июля
+19.0°C, годовая сумма осадков 537 мм. Екате-
ринбург – крупный город с населением 1.5 млн
человек, население г. Арамиль и пос. Кольцово –

по 15 тыс. Расстояние между центрами поселе-
ний: Екатеринбург–Кольцово – 16 км; Екатерин-
бург–Арамиль – 21 км; Кольцово–Арамиль – 6.5 км.

Модельный вид. Acer negundo интродуцирован
на Урале в конце XIX в. Активная экспансия на-
чалась в 1920–1930-х гг. путем распространения
из посадок. В настоящее время на Среднем Урале
A. negundo распространен повсеместно, успешно
возобновляется, проникает в скверы, парки и ле-
сопарки, часто встречается вдоль дорог, активно
занимает нарушенные территории, регулярно ре-
гистрируется в пригородных лесах.

Участки и пробные площади. На 13 участках бы-
ли заложены 26 пробных площадей (ПП): 9 –
г. Екатеринбург; 3 – г. Арамиль; 1 – пос. Кольцо-
во. На каждом участке подбирали по две ПП так,
чтобы на одной в древостое доминировал A. ne-
gundo, а на другой – другие виды древесных расте-
ний. Две ПП на одном участке образуют связан-
ную пару – ПП с изучаемым воздействием (A. ne-
gundo) и без воздействия, т.е. контрольная.
Участки подбирали с учетом критериев: а) пло-
щадь участка позволяет заложить не менее двух
ПП размером 20 × 20 м; б) парные ПП сходны по
положению в рельефе и расположению относи-
тельно человеческого жилья и объектов инфра-
структуры; в) парные ПП расположены по воз-
можности близко, не далее 0.4 км друг от друга;
г) на парных ПП близкие значения сомкнутости
крон деревьев первого и второго ярусов; д) на од-
ной части участка доминирует A. negundo, а на
другой – какие-либо другие виды. По увлажне-
нию на большинстве участков условия свежие, на
трех участках – влажные, один из влажных участ-
ков расположен в пойме малой реки.

В качестве факторов, т.е. потенциальных при-
чин изменчивости разнообразия и состава яруса
трав, анализировали четыре параметра ПП, или
описаний:

1. Год исследования или год выполнения опи-
сания (обозначение – год): 2017 или 2018 гг. На
11 парах ПП описания были выполнены в 2017 г.
и повторно – в 2018 г. На одной паре ПП, описан-
ных в 2017 г., к 2018 г. растительность была уни-
чтожена. Поэтому была дополнительно подобра-
на и описана пара ПП на одном участке в 2018 г.

2. Доминирующий вид древесного растения –
A. negundo или какой-то другой вид (обозначение
переменной – доминант древостоя, доминант).
Обозначения групп сообществ: An+ – сообщества
с доминированием A. negundo; An– – сообщества
с доминированием других деревьев: Ulmus laevis
Pall. (3 участка), Pinus sylvestris L. (3), Malus baccata (L.)
Borkh (2), Padus avium Mill. (1), Salix fragilis L. (1),
Tilia cordata Mill. (1), Sorbus aucuparia L. (1), Salix
alba L. (1).

3. Происхождение древостоя на ПП (обозна-
чение – происхождение). Приняли, что древо-
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стой на ПП мог возникнуть в результате естествен-
ного расселения древесных или их целенаправлен-
ной посадки. Искусственное происхождение
древостоя устанавливали по регулярности разме-
щения деревьев и другим признакам. В сообще-
ствах An+ на 8 ПП древостой возник в результате
посадки, а на 5 ПП он был естественного проис-
хождения. В сообществах An– на 9 ПП древостой
возник в результате посадки, а на 4 ПП он был
естественного происхождения.

4. Общая площадь насаждения (обозначение –
площадь), которую рассчитывали в программе
SAS.Planet 14.12.12.8406 (SASGroup, 2014). Крите-
рий границы насаждений: либо примыкание во-
дотоков или антропогенных объектов (дороги, за-
стройка), либо протяженность участка без по-
крытия кронами древесных растений более 50 м.
Площади сообществ варьировали от 0.1 до 43 га.

Геоботанические описания и характеристики со-
обществ. 48 описаний ПП размером 20 × 20 м вы-
полнены в июне–августе 2017 и 2018 гг. (по
24 каждый год). Регистрировали виды растений и
общее проективное покрытие надземных органов
растений травяного яруса (в %). Рассчитывали
значения индексов Шеннона и Бергера–Паркера.
Характеристика видового богатства – плотность
видов, т.е. число видов на 400 м2 (общее и отдель-
ных групп). Выделяли группы видов: 1) по проис-
хождению – аборигенные и чужеродные [по: 31,
32]; 2) по степени синантропности – синантроп-
ные и индигенные [по: 31, 32]; 3) по типу онтоге-
неза – малолетние (одно- и двулетние) и много-
летние; 4) по жизненной форме – граминоиды
(растения граминоидной жизненной формы: ви-
ды семейств Poaceae, Cyperaceae и Juncaceae) и
все другие.

Анализ данных. Для выбора переменных, опти-
мально объясняющих изменчивость характери-
стик богатства и состава травяного яруса, исполь-
зовали мультимодельный вывод [33]. Рассчиты-
вали состоятельный информационный критерий
Акаике (AICc) с суммированием AICc-весов (W) в
отношении отдельных предикторов (∑W). Значе-
ния ∑W интерпретировали как вероятность, что
предиктор – лучший из исследованного набора,
т.е. обладает наибольшей ценностью для объяс-
нения изменчивости какой-либо переменной.
Для сравнения характеристик богатства и состава
травяного яруса на площадях с A. negundo и други-
ми деревьями использовали общие (GLM) и сме-
шанные (LMM) линейные модели. В LMM в каче-
стве случайного эффекта использовали номер
участка, на котором размещались объединенные
в пару пробные площади. При сравнении пере-
менных, выраженных в долях, их предварительно
подвергали арксинус-преобразованию. Значения
площадей насаждений логарифмировали. Кон-
троль над ожидаемой частотой ложных отклоне-

ний (false discovery rate, FDR) при множественных
проверках статистических гипотез осуществляли
с помощью поправки Беньямини-Йекутили (вез-
де приведены FDR-скорректированные значения
уровня значимости P). Расчеты выполнены в па-
кетах JMP 10.0.0 (SAS Institute Inc., USA, 2012) и
STATISTICA 8.0 (StatSoft Inc., USA, 1984–2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Состав сообществ. Сообщества An+ сложены
преимущественно рудеральными видами. В дре-
весном ярусе часто присутствовали аборигенные
(P. avium, S. aucuparia) и адвентивные (Populus bal-
samifera L., Grossularia uva-crispa L.) виды. В травя-
но-кустарничковом ярусе наиболее обычны Urti-
ca dioica L., Glechoma hederacea L., Arabis pendula L.
Сообщества An– также преимущественно сфор-
мированы рудеральными видами. Во втором яру-
се наиболее обычны аборигенные P. avium и Vibur-
num opulus L. и адвентивные M. baccata и Cotoneas-
ter lucidus Schltdl. В травяно-кустарничковом
ярусе наиболее обычны U. dioica, G. hederacea и
Arctium tomentosum Mill. Таким образом, сообще-
ства An+ и An– по составу близки. Только на двух
ПП в лесопарках представлены сосняки крапив-
но-снытевые.

Кустарнички (Linnaea borealis L., Vaccinium
myrtillus L., Vaccinium vitis-idaea L.) и полукустар-
нички (Orthilia secunda (L.) House) встречены
только на трех ПП с незначительным обилием.
Основу покрытия на всех ПП составляют дву-
дольные и в меньшей степени однодольные тра-
вы, поэтому для обозначения яруса напочвенной
растительности вместо термина “травяно-кустар-
ничковый ярус” мы использовали термин “травя-
ной ярус”.

Факторы богатства и состава травяного яруса.
При отборе оптимальных объясняющих моделей с
помощью AICc результаты описаний 2017 и 2018 гг.
не объединяли (n = 48). Сочетания предикторов
для оптимального объяснения изменчивости раз-
ных признаков богатства и состава травяного яру-
са варьируют (табл. 1). Только число видов на
400 м2 и доля граминоидов преимущественно
определяются тем, доминирует ли в древостое
A. negundo или другой вид деревьев. Значения ин-
дексов Шеннона и Бергера–Паркера, а также до-
ля малолетних видов сильнее всего связаны с
площадью насаждения. Для объяснения измен-
чивости долей адвентивных и синантропных ви-
дов, а также обилия травяного яруса необходимо
учитывать несколько факторов. Менее всего для
объяснения состояния травяного яруса нужно
учитывать межгодовую изменчивость. Год иссле-
дования вошел в лучшую объясняющую модель
только для проективного покрытия.
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Наибольшая сумма весов ∑W установлена для
фактора “доминант древостоя” (рис. 1), второй
ранг имеет фактор “площадь насаждения”, тре-
тий – сочетание “доминант древостоя × проис-
хождение насаждения”. Минимальные ∑W ха-
рактерны для фактора “год исследования”. Та-
ким образом, при анализе причин и направлений
изменчивости богатства и структуры травяного
яруса прежде всего необходимо учитывать фактор
“доминант древостоя”. Менее обязателен учет

площади насаждения, еще меньшую объясняю-
щую ценность имеет происхождение насаждения.
Фактором “год исследования” можно обоснован-
но пренебречь.

Значимость влияния указанных выше факто-
ров на характеристики травяного яруса определи-
ли в GLM (табл. 2). Предварительно для сооб-
ществ, описанных в 2017 и 2018 гг., характеристи-
ки усреднили за два года. В результате общий
массив составил 26 описаний: nAn+ = nAn– = 13, по

Таблица 1. Лучшие комбинации предикторов, объясняющих изменчивость характеристик травяного яруса

* Соотношение AICc-весов лучшей (W1) и второй (W2) по качеству моделей.

Характеристики 
травяного яруса Сочетание предикторов AICc W1 W1/W2*

Число видов на 400 м2 [Доминант] + [Доминант × Происхождение] 361.84 0.150 1.53

Индекс Шеннона [Площадь] 107.89 0.083 1.32
Индекс Бергера–Паркера [Площадь] 0.24 0.094 1.33
Общее покрытие [Год] + [Доминант] + [Площадь] +

+ [Доминант × Происхождение] +
+ [Доминант × Площадь]

16.39 0.111 1.37

Доли групп видов:
по происхождению: 
адвентивных

[Доминант] + [Происхождение] +
+ [Площадь] + [Доминант × Происхождение]

–63.28 0.291 2.22

по синантропности: 
синантропных

[Доминант] + [Происхождение] + 
+ [Площадь] + [Доминант × Происхождение]

–22.24 0.369 4.23

по типу онтогенеза: 
малолетних

[Площадь] –26.48 0.122 1.39

по жизненной форме: 
граминоидов

[Доминант] –50.44 0.169 2.28

Рис. 1. Ценность (∑W; m ± 95% CI) отдельных предикторов и их комбинаций в отношении характеристик травяного
яруса.
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11 повторных описаний 2017–2018 гг. плюс по од-
ному описанию 2017 г. и по одному описанию
2018 г. Сочетания рассмотренных факторов объ-
ясняли до 29–66% изменчивости части характе-
ристик травяного яруса – видового богатства,
обилия, долей адвентивных и синантропных ви-
дов. Причины изменчивости значений индексов
Шеннона, Бергера–Паркера, доли малолетних
видов и граминоидов фактически объяснить не
удалось.

С учетом FDR-коррекции значимое влияние
фактора “доминант древостоя” установлено в от-
ношении видового богатства и долей адвентив-
ных и синантропных видов. Последние частично
зависят также от особенностей происхождения
древостоев, а доля адвентивных видов – от пло-
щади сообщества, в котором располагались проб-
ные площади.

Направления изменения богатства и состава
травяного яруса в зарослях Acer negundo. Таксоно-
мическое богатство травяного яруса в зарослях
A. negundo значимо и примерно на 40% ниже, чем
под пологом других видов древесных растений
(рис. 2а). По результатам использования и GLM, и
LMM доминирование A. negundo не сопровожда-
ется изменением разнообразия (рис. 2б) и обилия
(рис. 2в) травяного яруса. Однако другие резуль-
таты частично не согласуются друг с другом: в
LMM не подтверждено, что в сообществах с A. ne-
gundo изменяются доли адвентивных (рис. 2г) и
синантропных (рис. 2д) видов, как и доля злаков
и осок (рис. 2е). Вероятно, это объясняется выра-
женным сочетанным влиянием разных факторов
на богатство адвентивных и синантропных видов

(см. табл. 1, табл. 2). Так, очень низкая доля ад-
вентивных видов (около 3%) свойственна только
сообществам An– с естественно возникшим дре-
востоем (рис. 3). В сообществах с доминировани-
ем A. negundo и сообществах An– с посаженным
древостоем адвентивных видов 17–20%. Доля си-
нантропных видов связана не только с уровнем
доминирования A. negundo, но и с площадью со-
обществ (рис. 4). При увеличении площади сооб-
ществ, т.е. при уменьшении фрагментированно-
сти, доли синантропных видов значимо снижа-
ются как под пологом A. negundo (r = – 0.67; n = 13;
P = 0.0176), так и под пологом других деревьев (r =
= – 0.72; n = 13; P = 0.0180).

ОБСУЖДЕНИЕ

В некотором отношении наши результаты мо-
гут казаться тривиальными. Учитывая достаточ-
ную согласованность данных, опубликованных
по проблеме инвазий растений, ожидаемо, что в
зарослях A. negundo видовое богатство трав ниже,
чем в других урбанизированных сообществах. Не-
ожиданно, скорее, что контраст богатства травя-
ного яруса между сообществами An– и An+ не
очень большой: 28 и 17 видов на 400 м2 соответ-
ственно. Однако, поскольку мы сравнивали сооб-
щества, сходные по степени урбанизации, фраг-
ментированности и нарушенности, установлен-
ное 40%-ное снижение видового богатства можно
уверенно связать с влиянием A. negundo. Другие
факторы, которые могли влиять или влияли на
видовое богатство, были выравнены.

Таблица 2. Значимость (FDR-скорректированные значения P) влияния факторов на характеристики травяного
яруса в общих линейных моделях

Примечание. Комбинации предикторов и их взаимодействий определены по результатам отбора с помощью AICc (см. табл. 1);
прочерк означает, что предиктор не входит в лучшую комбинацию.

Объясняемый признак Доминант [1] Происхож-
дение [2] Площадь [3] [1] × [2] [1] × [3]

Число видов на 400 м2 0.0151 – – 0.2103 – 0.29

Индекс Шеннона – – 0.8470 – – 0.01
Индекс Бергера–Паркера – – 0.7100 – – 0.01
Общее покрытие 0.1701 – 0.1558 0.2760 0.0723 0.30
Доли групп видов:

по происхождению: 
адвентивных

0.0225 0.0753 0.2117 0.0175 – 0.56

по синантропности: 
синантропных

0.0148 0.1152 0.0250 0.0342 – 0.66

по типу онтогенеза: 
малолетних

– – 0.2499 – – 0.11

по жизненной форме: 
граминоидов

0.2279 – – – – 0.07

2
adjR
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Установить влияние A. negundo на разнообра-
зие, общее обилие, структуру доминирования в
сообществах, а также на доли малолетних трав и
граминоидов не удалось. Влияние A. negundo на
пропорции адвентивных и синантропных трав
проявлялось только в комплексе или на фоне эф-
фектов, сопряженных с уровнем нарушенности и
размером местообитаний. Таким образом, в це-
лом эффекты для структуры травяного яруса, свя-
занные с инвазией A. negundo, не очень велики.

Закономерно, что, если бы мы рассмотрели
более широкий градиент условий, контрасты со-
стояния травяного яруса также были бы больше.
Так, если за контрольные сообщества взять го-
родские лесопарки [30], разность с сообществами
с доминированием A. negundo для богатства видов
была бы 2-кратной: 35 видов на 400 м2 (лесопарки) и
17 (сообщества с доминированием A. negundo). Для
проективного покрытия соответствующая раз-
ность была бы 2.5-кратной: 61 и 24; для доли си-
нантропных видов – 2-кратной: 0.43 и 0.87, а для
доли адвентивных видов разность была бы очень
контрастной: 0.01 и 0.19. Однако важно понять,
характеризуют ли эти разности строго влияние
инвазивного дерева на аборигенную раститель-

ность? По-видимому, нет. Сравнивая небольшие
внутригородские фрагментированные сообще-
ства, в которых доминирует A. negundo, с сообще-
ствами протяженных лесопарков, мы не в состоя-
нии разделить эффекты инвазии, урбанизации,
фрагментации и интенсивности нарушений.

Следовательно, наше заключение о снижении
видового богатства травяного яруса под пологом
A. negundo, хотя и ожидаемо, содержит компонент
новизны. Реализованная схема подбора ПП поз-
волила уверенно интерпретировать установлен-
ные различия в видовом богатстве как результат
влияния инвазивного дерева на живой напочвен-
ный покров. Таким образом, наша первая гипоте-
за справедлива для урбанизированных сообществ
на Среднем Урале. В сообществах с доминирова-
нием инвазивного A. negundo α-разнообразие тра-
вяного яруса действительно ниже, чем в сообще-
ствах с доминированием других видов деревьев, и
наиболее вероятно, что это происходит именно
вследствие влияния A. negundo.

Вторая гипотеза справедлива частично. Она
предусматривала, что влияние A. negundo на раз-
нообразие травяного яруса проявляется незави-

Рис. 2. Таксономическое богатство (а), разнообразие (б), обилие (в) и доли адвентивных (г), синантропных (д) видов
и видов-граминоидов (е) в травяном ярусе сообществ с доминированием Acer negundo (An+) и других (An–) древесных
растений (m ± 95% CI). Приведены FDR-скорректированные значения P для смешанных линейных моделей с фикси-
рованным (доминант древостоя) и случайным (номер участка) эффектами.
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симо от других особенностей местообитаний. На-
ши данные позволили строго установить транс-
формирующее влияние A. negundo на сообщества
под его пологом, но только в отношении одного
признака – видового богатства.

Третья гипотеза также справедлива только ча-
стично. По нашим данным, влияние A. negundo
полностью неизбирательно по отношению к одно-
летним/многолетним видам и граминоидам/разно-
травью. Неизбирательность проявляется также в
том, что не установлено влияние A. negundo на
обилие трав, соотношение между богатством и
обилием видов, а также на среднюю степень до-
минирования. Под влиянием A. negundo изменя-
ются пропорции адвентивных и синантропных
трав, но подобные изменения сильно связаны с
антропогенной нарушенностью и фрагментиро-
ванностью местообитаний. Только на фоне изме-
нения этих свойств местообитаний проявляется
влияние A. negundo.

Наши данные позволяют быть уверенными,
что под влиянием A. negundo происходит сниже-
ние видового богатства сообществ. Но меньше
оснований полагать, что столь же однозначно до-
казано отсутствие эффектов со стороны A. negundo
на разнообразие, структуру доминирования, со-
отношения однолетние/многолетние виды и гра-
миноиды/разнотравье. Влияние A. negundo на эти
признаки не доказано в рамках реализованного
экспериментального дизайна.

Данные о негативных последствиях инвазий
растений для биоразнообразия аборигенных со-
обществ растений многочисленны [2, 4–7]. Такие
данные есть и для инвазии A. negundo [17, 18].
С другими опубликованными данными хорошо
согласуется установленное возрастание доли си-
нантропных видов при росте интенсивности на-
рушений и фрагментации [26–28] и доли адвен-
тивных видов при росте фрагментации [4, 29]. Та-
ким образом, эти эффекты наши результаты
подтверждают. Однако в отношении некоторых
эффектов наши результаты снижают неопреде-
ленность. Например, частично подтвердилось,
что инвазия A. negundo способствует усилению ад-
вентизации подчиненных ярусов. Это позволяли
предполагать и опубликованные ранее результа-
ты [14, 21, 22], хотя известны и противоположные
примеры [20].

Повышенная адвентизация сообществ под по-
логом чужеродного дерева с большой конкурент-
ной мощностью теоретически возможна по сле-
дующей цепи рассуждений. Высокое видовое бо-
гатство само по себе можно считать барьером для
инвазий [34]. Если по какой-то причине видовое
богатство снижается, в нашем случае – под влия-
нием A. negundo, это может приводить к росту от-
крытости сообществ для внедрения других чуже-
родных растений. Мы действительно установили

повышенную инвазибельность сообществ для чу-
жеродных трав при доминировании A. negundo,
хотя и проявляющуюся только при одновремен-
ном учете интенсивности нарушений.

Интересен вопрос, изменяется ли в присут-
ствии сильного конкурента или вида, значительно
преобразующего условия среды, перераспределе-
ние обилий второстепенных видов. В прирусловых
лесах Западного Кавказа Robinia pseudoacacia L. не
влияла на распределение обилий других древесных

Рис. 3. Доля (m ± 95% CI) адвентивных видов в травя-
ном ярусе сообществ с доминированием Acer negundo
(An+) и других видов древесных (An–) в зависимости
от происхождения древостоя: искусственного (d) или
естественного (s).
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Рис. 4. Зависимость доли синантропных видов от
площади сообществ в травяном ярусе сообществ с до-
минированием Acer negundo (m) и других видов дре-
весных (n).
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растений, Amorpha fruticosa L. влияла сильно, а Acer
negundo промежуточным образом [35]. В нашем ис-
следовании под влиянием A. negundo перераспреде-
ления в структуре доминирования травянистых
растений не установлено. Однако при интерпрета-
ции этого результата важно учитывать, что одним из
второстепенных критериев идентичности парных
ПП внутри участка при их подборе было сходство
покрытий крон деревьев: ПП An– и An+ не разли-
чаются по этому показателю – 88 ± 1 и 90 ± 1%
соответственно. Поэтому и неудивительно, что
значения индексов Шеннона и Бергера–Паркера
не изменялись под влиянием A. negundo. В лесо-
парках г. Екатеринбурга [30] сомкнутость крон
деревьев заметно меньше и составляет в среднем
42 ± 1%.

Обозначить механизмы конкурентного или
средопреобразующего влияния A. negundo на рас-
тения нижних ярусов можно только гипотетиче-
ски. Наиболее очевидное объяснение сильного
средопреобразующего влияния чужеродных ви-
дов – эффективное использование или перехват
ресурсов: света, влаги, элементов минерального
питания [3, 20]. Активно исследуются также объ-
яснения, предполагающие специфичность у чу-
жеродных растений plant-soil feedback, включая
аллелопатию и взаимодействия с микроорганиз-
мами почвы [36], и способность к активному на-
коплению подстилки [37]. Конкретные механиз-
мы конкурентного или средопреобразующего вли-
яния A. negundo пока фактически не исследованы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Основной эффект, сопровождающий домини-

рование чужеродного североамериканского дерева
Acer negundo в урбанизированных сообществах, –
снижение видового богатства травяного яруса. Из-
менение большинства других характеристик сооб-
ществ под влиянием A. negundo не подтвердилось.
Влияние A. negundo на виды трав, по-видимому, не
избирательно или мало избирательно, но для на-
дежного выяснения степени такой избирательно-
сти необходимы специальные исследования.

Мы считаем, что нам удалось достаточно стро-
го вычленить эффект, связанный с доминирова-
нием A. negundo, так как для этого использовали
специальную схему размещения пробных площа-
дей на участках, различающихся размером и сте-
пенью антропогенной трансформированности.
В результате установлено, что ведущие причины
варьирования состава урбанизированных расти-
тельных сообществ – вид древесного доминанта
(A. negundo или другие деревья) и площадь насаж-
дений. Таким образом, в методическом плане на-
ши результаты свидетельствуют о том, что при
оценке последствий растительных инвазий в мас-
штабе сообществ и местообитаний нужно обяза-
тельно учитывать пространственные и, вероятно,

иные закономерности структуры сообществ. Стро-
гое разделение эффектов урбанизации, фрагмента-
ции, загрязнения местообитаний, а также послед-
ствий вселения чужеродных растений возможно
только при специальных методических усилиях.
В противном случае существует вероятность
ошибочно интерпретировать эффекты урбаниза-
ции или фрагментации как последствия инвазий
чужеродных видов или наоборот.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН. Авторы признательны канд. биол.
наук Н.В. Золотаревой и А.А. Коржиневской
(Институт экологии растений и животных УрО
РАН) за помощь в определении растений,
Д.П. Крупиной – за помощь в выполнении поле-
вых работ.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Wilcove D.S., Rothstein D., Dubow J. et al. Quantifying

threats to imperiled species in the United States // Bio-
science. 1998. V. 48. № 8. P. 607–615.

2. Vilà M., Espinar J.L., Hejda M. et al. Ecological im-
pacts of invasive alien plants: a meta-analysis of their
effects on species, communities and ecosystems //
Ecol. Lett. 2011. V. 14. № 7. P. 702–708. 
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2011.01628.x

3. Gioria M., Osborne B.A. Resource competition in plant
invasions: emerging patterns and research needs //
Front. Plant Sci. 2014. V. 5. № 501. 
https://doi.org/10.3389/fpls.2014.00501

4. Vilà M., Corbin J.D., Dukes J.S. et al. Linking plant in-
vasions to global environmental change // Terrestrial
ecosystems in a changing world / Canadell J., Pataki D.,
Pitelka L. Eds. Berlin: Springer, 2006. P. 93–102.

5. Maron J.L., Marler M. Effects of native species diversity
and resource additions on invader impact // Am. Nat.
2008. V. 172. № 1. P. 18–33.
https://doi.org/10.1086/588303

6. Hejda M., Pyšek P., Jarošík V. Impact of invasive plants
on the species richness, diversity and composition of
invaded communities // J. Ecol. 2009. V. 97. № 3.
P. 393–403.

7. Lanta V., Hyvonen T., Norrdahl K. Non-native and na-
tive shrubs have differing impacts on species diversity
and composition of associated plant communities //
Plant Ecol. 2013. V. 214. № 12. P. 1517–1528. 
https://doi.org/10.1007/s11258-013-0272-0

8. Blackburn T.M., Bellard C., Ricciardi A. Alien versus
native species as drivers of recent extinctions // Front.
Ecol. Environ. 2019. 
https://doi.org/10.1002/fee.2020

9. Davis M., Chew M.K., Hobbs R.J. et al. Don’t judge spe-
cies on their origins // Nature. 2011. V. 474 (7350).
P. 153–154. 
https://doi.org/10.1038/474153a

10. Kowarik I., von der Lippe M., Cierjacks A. Prevalence of
alien versus native species of woody plants in Berlin dif-
fers between habitats and at different scales // Preslia.
2013. V. 85. № 2. P. 113–132.



ЭКОЛОГИЯ  № 5  2019

РАЗНООБРАЗИЕ ТРАВЯНОГО ЯРУСА УРБАНИЗИРОВАННЫХ СООБЩЕСТВ 331

11. Veselkin D.V., Tretyakova A.S., Senator S.A. et al. Geo-
graphical factors of the abundance of flora in Russian cit-
ies // Dokl. Earth Sc. 2017. V. 476. № 1. P. 1113–1115. 
https://doi.org/10.1134/S1028334X1709029X

12. Виноградова Ю.К., Майоров С.Р., Хорун Л.В. Черная
книга флоры Средней России: чужеродные виды
растений в экосистемах Средней России. М.:
ГЕОС, 2010. 512 с.

13. Рябинина З.Н., Никитина Н.В. Сукцессии поймен-
ных лесов р. Урал в пределах Оренбургского градо-
промышленного комплекса // Вестник ОГУ. 2009.
№ 6 (112). С. 319–321.

14. Гусев А.П., Шпилевская Н.С., Веселкин Д.В. Воздей-
ствие Acer negundo L. на восстановительную сук-
цессию в ландшафтах Беларуси // Веснік Віцеб-
скага дзяржаўнага універсітэта. 2017. № 1 (94).
С. 47–53.

15. Веселкин Д.В., Коржиневская А.А. Пространствен-
ные факторы адвентизации подлеска в лесопарках
крупного города // Изв. РАН. Сер. географич.
2018. № 4. С. 54–64.
https://doi.org/10.1134/S2587556618040167

16. Veselkin D.V., Korzhinevskaya A.A., Podgayevskaya E.N.
The species composition and abundance of alien and
invasive understory shrubs and trees in urban forests of
Yekaterinburg // Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo
universiteta. Biologiya. 2018. V. 42. P. 102–118. 
https://doi.org/10.17223/19988591/42/5

17. Emelyanov A.V., Frolova S.V. Ash-leaf maple (Acer ne-
gundo L.) in coastal phytocenoses of the Vorona River //
Rus. J. Biol. Invasions. 2011. V. 2. № 2–3. P. 161–163.

18. Kostina M.V., Yasinskaya O.I., Barabanshchikova N.S.,
Orlyuk F.A. Toward a issue of box elder invasion into the
forests around Moscow // Rus. J. Biol. Invasions. 2016.
V. 7. № 1. P. 47–51.

19. Reinhart K.O., Greene E., Callaway R.M. Effects of Acer
platanoides invasion on understory plant communities
and tree regeneration in the Rocky Mountains // Ecog-
raphy. 2005. V. 28. № 5. P. 573–582.

20. Schuster M.J., Reich P.B. Amur maple (Acer ginnala):
an emerging invasive plant in North America // Biol.
Invasions. 2018. V. 20. № 10. P. 2997–3007.

21. Del Vecchio S., Acosta A., Stanisci A. The impact of Aca-
cia saligna invasion on Italian coastal dune EC habitats //
C. R. Biol. 2013. V. 336. № 7. P. 364–369. 
https://doi.org/10.1016/j.crvi.2013.06.004

22. Slabejová D., Bacigál T., Hegedüšová K. et al. Compari-
son of the understory vegetation of native forests and
adjacent Robinia pseudoacacia plantations in the Car-
pathian-Pannonian region // For. Ecol. Manag. 2019.
V. 439. P. 28–40. 
https://doi.org/10.1016/j.foreco.2019.02.039

23. Vitousek P.M., Mooney H.A., Lubchenco J., Melillo J.M.
Human domination of the earth’s ecosystems // Sci-
ence. 1997. V. 277. № 5325. P. 494–499.

24. Pyšek P. Alien and native species in Central European
urban floras: a quantitative comparison // J. Biogeogr.
1998. V. 25. № 1.P. 155–163.

25. Hui C., Richardson D.M., Visser V. Ranking of invasive
spread through urban green areas in the world’s 100
most populous cities // Biol. Invasions. 2017. V. 19.
№ 12. P. 3527–3539. 
https://doi.org/10.1007/s10530-017-1584-0

26. Chytrý M., Jarošík V., Pyšek P. et al. Separating habitat
invasibility by alien plants from the actual level of inva-
sion // Ecology. 2008. V. 89. № 6. P. 1541–1553.

27. Arianoutsou M., Delipetrou P., Vilà M. et al. Compara-
tive patterns of plant invasions in the mediterranean bi-
ome // PLoS One. 2013. V. 8. № 11. e79174. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0079174

28. Pyšek P., Chytrý M., Perg J. et al. Plant invasions in the
Czech Republic: current state, introduction dynamics,
invasive species and invaded habitats // Preslia. 2012.
V. 84. № 3. P. 575–629.

29. McDonald R.I., Urban D.L. Edge effects on species
composition and exotic species abundance in the North
Carolina Piedmont // Biol. Invasions. 2006. V. 8. № 5.
P. 1049–1060.

30. Veselkin D.V., Korzhinevskaya A.A., Podgayevskaya E.N.
The edge effect on the grass and bush layer of urbanized
southern taiga forests // Rus. J. Ecol. 2018. V. 49. № 6.
P. 411–420. 
https://doi.org/10.1134/S1067413618060139

31. Куликов П.В. Конспект флоры Челябинской обла-
сти (сосудистые растения). Екатеринбург–Миасс:
“Геотур”, 2005. 537 с.

32. Третьякова А.С. Флора Екатеринбурга. Екатерин-
бург: Изд-во Уральского ун-та, 2011. 192 с.

33. Burnham K.P., Anderson D.R. Model selection and
multimodel inference: A practical information-theoret-
ical approach. N.Y.: Springer-Verlag, 2002. 488 p.

34. Kennedy T.A., Naeem S., Howe K.M. et al. Biodiversity
as a barrier to ecological invasion // Nature. 2002.
V. 417 (6889). P. 636–638. 
https://doi.org/10.1038/nature00776

35. Akatov V.V., Shadzhe A.E., Akatova T.V. Species richness
of tree and shrub layers in riparian forests of the West-
ern Caucasus dominated by alien species // Rus. J.
Ecol. 2012. V. 43. № 4. P. 294–301.

36. Suding K.N., Harpole W.S., Fukami T. et al. Conse-
quences of plant-soil feedbacks in invasion // J. Ecol.
2013. V. 101. № 2. P. 298–308.

37. Zhang P., Li B., Wu J., Hu S. Invasive plants differen-
tially affect soil biota through litter and rhizosphere
pathways: a meta-analysis // Ecol. Lett. 2019. V. 22.
№ 1. P. 200–210. 
https://doi.org/10.1111/ele.13181



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


