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Выявление относительной роли абиотических и биотических факторов в формировании современ-
ного состава растительных сообществ представляет актуальную задачу. Один из подходов к ее реше-
нию связан с изменчивостью функциональных признаков растений: абиотические факторы обычно
вызывают конвергенцию признаков, а биотические – напротив, дивергенцию. На примере экспе-
риментов с долговременными (18 лет) реципрокными пересадками участков дернины альпийских
сообществ четырех типов на Северо-Западном Кавказе мы исследовали согласованность внутриви-
довых изменений признаков листьев (масса и площадь листа, содержание воды, толщина, удельная
листовая поверхность) со средневзвешенными значениями соответствующих признаков акцептор-
ных сообществ. В большинстве случаев (65 из 78, или 83%, р < 0.001) значимые изменения рассмат-
риваемых признаков листьев совпадали с изменениями средневзвешенных величин, но единичные
исключения отмечены у каждого признака. Таким образом, наши данные свидетельствуют о боль-
шей роли абиотических факторов в формировании альпийских растительных сообществ, однако на
более продуктивных лугах отмечены случаи дивергенции, подтверждающие действие биотических
факторов, таких как конкуренция.
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Согласно концепции трех “сит” (Belyea, Lan-
caster, 1999), формирование современного состава
сообществ можно представить как трехстадийный
процесс: 1) региональное “сито” доступности
диаспор, 2) абиотический фильтр – соответствие
внешних условий потребностям организмов,
3) биотический фильтр – возможность сосуще-
ствования с другими, прежде всего доминирую-
щими, видами в рассматриваемых условиях. Ре-
шению актуальной задачи оценки относительного
вклада каждого из этих фильтров посвящены раз-
нообразные и многочисленные исследования
(Cornwell, Ackerly, 2009; Sutherland et al., 2013).
Одним из прямых методов является серия экспе-
риментов, которую предложили Цобель с соавто-
рами (Zobel et al., 2000; Partel et al., 2000), – подсев
семян для выявления лимитирования состава со-
обществ поступлением диаспор, создание благо-
приятных микроусловий (внесение ресурсов) для
оценки абиотического “сита” и удаление доми-
нантов для выявления биотического фильтра.

Однако реальное проведение такого рода экспе-
риментов сталкивается с большими методиче-
скими и техническими сложностями, поэтому в
настоящее время нам неизвестны случаи деталь-
ного анализа рассмотренных факторов на приме-
ре конкретных сообществ.

Другие подходы косвенно оценивают роль
биотических и абиотических процессов по сход-
ству признаков видов, слагающих сообщества.
Считается, что в большинстве случаев абиотиче-
ский отбор ведет к большему сходству признаков,
повышающих адаптацию растений к условиям
среды (Garnier et al., 2016; Price et al., 2017). На-
против, расхождение в значениях признаков (как
свидетельство расхождения экологических ниш;
Онипченко, 1987) во многих случаях свидетель-
ствует о конкуренции и других биотических про-
цессах (Mouillot et al., 2007; Lhotsky et al., 2016).
Это расхождение может быть оценено с помощью
филогенетического анализа, предполагающего
большее экологическое сходство между более фи-
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логенетически родственными таксонами (Webb et al.,
2002; Emerson, Gillespie, 2008; Cavender-Bares et al.,
2009; Lososova et al., 2016). Если сообщество сло-
жено более родственными видами (по сравнению
со случайной выборкой из локального пула),
предполагается большая роль абиотических фак-
торов в его формировании, в обратном случае (фи-
логенетически более выравненное сообщество) –
большая роль взаимодействий между видами
(Meiners et al., 2015; Garnier et al., 2016; Шулаков и др.,
2016). Например, положительные отношения
между растениями ведут к формированию фило-
генетически более выравненных сообществ, т.е.
сообществ, сложенных более близкородственны-
ми видами по сравнению со случайной выборкой
(Soliveres et al., 2012; Valiente-Banuet, Verdu, 2013).

В большинстве случаев оценка роли биотиче-
ских и абиотических факторов в формировании
современных сообществ проводится на основа-
нии анализа функциональных признаков (ФП)
и параметров функционального разнообразия
(Götzenberger et al., 2012; Garnier et al., 2016).
Функциональный признак – это любой морфо-
логический, физиологический, фенологический
или поведенческий признак организма, который
может быть измерен на уровне индивида и кото-
рый оказывает влияние на его приспособлен-
ность (Carmona et al., 2016). Функциональные
признаки подвержены внутривидовой и межви-
довой изменчивости. В совокупное функцио-
нальное разнообразие сообществ наибольший
вклад обычно вносит межвидовая изменчивость
(Burton et al., 2017; Thomas et al., 2020), хотя внут-
ривидовая изменчивость также может быть зна-
чительной (Dostal et al., 2016; Siefert, Ritchie,
2016). Внутривидовая изменчивость может быть
связана с меж- и внутрипопуляционными разли-
чиями в значении ФП, она может быть обуслов-
лена как средой обитания, так и онтогенетиче-
скими процессами (Kichenin et al., 2013; Kumordzi
et al., 2015; Dayrell et al., 2018; Onipchenko et al.,
2020). По особенностям наследования она может
иметь генетический или модификационный ха-
рактер. Безусловный интерес представляют ис-
следования модификационной пластичности ФП
при изменении экологических условий.

Другим подходом к оценке относительной роли
абиотических и биотических факторов является
анализ функционального разнообразия сооб-
ществ (Garnier et al., 2016; Götzenberger et al.,
2016). В этом случае рассчитываются индексы
функциональной выравненности и функцио-
нальной дивергенции тех или иных ФП. Предпо-
лагается, что при сильном давлении абиотиче-
ских факторов отбора значения признаков у
большинства видов будут близки к средним (низ-
кая функциональная дивергенция), а при боль-
шей роли биотических факторов, напротив, уси-
ливается расхождение признаков (увеличивается

функциональная дивергенция) (Mudrak et al.,
2016; Sfair et al., 2016; Mori et al., 2017; Wagg et al.,
2017; Дудова и др., 2019), но не всегда (Bello et al.,
2012). В настоящей работе мы исходим из широко
принятой концепции (Kraft et al., 2015; Pellissier et al.,
2018), что абиотический (средовой) фильтр должен
гомогенизировать функциональную структуру, ве-
сти к снижению функциональной дивергенции и
большему сходству ФП растений, слагающих со-
общество (хотя, безусловно, это наблюдается не
всегда; Ackerly, Cornwell, 2007). Такая конверген-
ция признаков исходит из предположения о су-
ществовании наиболее оптимального с точки зре-
ния приспособленности значения признака в
каждом наборе условий внешней среды. Конку-
рентное воздействие (как и другие биотические
факторы – благоприятствование, взаимодей-
ствие через фитофагов; Pellissier et al., 2018), на-
против, может приводить к расхождению эколо-
гических ниш (функциональных признаков) со-
существующих видов растений в соответствии с
принципом конкурентного исключения Гаузе
(Романовский, 1989).

Для выявления изменения ФП сообществ по
различным градиентам среды используют не-
сколько подходов. Можно рассчитать средние
значения и диапазоны изменчивости ФП для всех
видов, входящих в сообщество, но чаще исполь-
зуют средневзвешенные значения ФП, где вклад
каждого вида в итоговую величину зависит от его
“веса” (участия) (Garnier et al., 2016; Borgy et al.,
2017; Costa, 2017; Онипченко и др., 2020). Этот по-
казатель отражает значение ФП, близкое к тако-
вому для доминирующих видов. При отсутствии
существенных нарушений он показывает значе-
ние ФП, способствующее доминированию в эко-
логических условиях изучаемого сообщества.
Многочисленные исследования (Suding et al.,
2008; Shipley, 2010; Simpson et al., 2016; Cadotte,
2017; Callis-Duehl et al., 2017; Ospina et al., 2017) по-
казывают, что средневзвешенные оценки ФП
наиболее тесно связаны с параметрами среды.

В то же время виды, обладающие широкой
экологической амплитудой и встречающиеся в
различных сообществах, не всегда изменяют свои
ФП согласованно с изменением средневзвешен-
ных величин ФП в этих сообществах (Pakeman,
2013; Lajoie, Vellend, 2015; Anderegg et al., 2018;
Onipchenko et al., 2020). Это явление может быть
связано с конкурентным воздействием доминан-
тов, вызывающим смещение значений признаков
и большее расхождение ФП и экологических
свойств таких видов. Вопрос о том, насколько ча-
сто встречаются подобного рода расхождения,
имеет большое значение для оценки роли факто-
ров в формировании состава сообществ.

В этой связи очень интересным и малоиссле-
дованным является вопрос о пластичной измен-
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чивости ФП многолетних растений при пересад-
ках из одних сообществ в другие (Guittar et al.,
2016). Метод пересадок широко используется для
выявления механизмов формирования современ-
ного состава сообществ, включая лимитирование
поступления диаспор, абиотический и биотиче-
ский фильтры (Hargreaves et al., 2014; Saccone, Vir-
tanen, 2016; Meng et al., 2017). Это один из прямых
методов оценки изменения ФП при изменяю-
щихся условиях среды.

Нами в 1989 г. заложен эксперимент с реци-
прокными пересадками участков дернины между
четырьмя различающимися по составу и структуре
альпийскими сообществами Северо-Западного
Кавказа (Sennov, Onipchenko, 1994; Волкова и др.,
1999; Волкова, Онипченко, 2000; Тетевина, Онип-
ченко, 2008; Кипкеев и др., 2015). В настоящей
работе мы поставили цель изучить изменения ФП
листьев растений при переносе их в условия дру-
гих сообществ и проверить гипотезу о согласо-
ванном со средневзвешенными значениями на-
правлении изменения этих признаков, т.е. о
большем значении абиотических условий среды в
формировании этих сообществ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Изученные сообщества и виды растений. Иссле-

дования проводили на территории Тебердинского
государственного биосферного заповедника (Ка-
рачаево-Черкесская республика, Россия) на вы-
соте 2800 м над ур. м. Объектами послужили че-
тыре сообщества альпийского пояса, занимаю-
щие разные части склонов и отличающиеся друг
от друга по длительности вегетационного периода
и мощности снежного покрова (детально описа-
ны в ранних публикациях: Онипченко, 1990;
Onipchenko, 2002, 2004, и др.).

Альпийские лишайниковые пустоши (АЛП)
занимают наветренные гребни и склоны, отно-
сятся к низкопродуктивным сообществам с доми-
нированием кустистых лишайников и с низким
травостоем.

Пестроовсяницевые луга (ПЛ) располагаются
на склонах южной экспозиции. ПЛ – сообщество
с доминированием плотнодерновинных злаков
(Festuca varia, Nardus stricta), отличается высоким
флористическим богатством. Мощность зимнего
снегового покрова здесь составляет 0.5–1.5 м, на-
чало вегетационного сезона приходится на конец
мая–начало июня.

Гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ) зани-
мают нижние части склонов различных аспектов.
Считаются наиболее продуктивными, аккумуля-
ция снега – 2–3 м, начало вегетационного сезона –
конец июня–начало июля.

Сообщества альпийских ковров (АК) форми-
руются в западинах и характеризуются большим

снегонакоплением (около 3–4 м) и коротким ве-
гетационным сезоном – около 2.5 месяцев. Снег
обычно сходит в июле.

Объектами исследования послужили следую-
щие виды альпийских растений, исходно пред-
ставленные в донорных сообществах и сохранив-
шиеся при пересадках во все другие сообщества
через 18 лет после пересадок: Campanula tridentata,
Carex umbrosa и Festuca ovina с АЛП; Anthoxanthum
odoratum, Festuca varia и Nardus stricta с ПЛ; Hedysarum
caucasicum, Scorzonera cana и Deschampsia flexuosa с
ГКЛ; Sibbaldia procumbens, Agrostis vinealis и Nardus
stricta с АК. Контролем считались растения, пере-
саженные внутри донорного сообщества, что до-
стигалось проворачиванием участка дернины на
180° (Кипкеев и др., 2015).

Реципрокные пересадки. Эксперимент по вза-
имной трансплантации участков дернины между
четырьмя исследуемыми сообществами был зало-
жен в 1989 г. Первые результаты и детальное опи-
сание методики были изложены в 1994 г. (Sennov,
Onipchenko, 1994), затем наблюдения на постоян-
ных площадках были продолжены коллективом ав-
торов (Волкова и др., 1999; Волкова, Онипченко,
2000; Тетевина, Онипченко, 2008; Кипкеев и др.,
2015).

Функциональные признаки. Работы по сбору по-
левого материала для измерения ФП альпийских
растений (масса листа в сухом и водонасыщен-
ном состоянии, площадь и толщина листа) были
проведены в июле–августе 2006 г. Методика сбо-
ра данных и расчета удельной листовой поверх-
ности (specific leaf area – SLA) соответствует меж-
дународным протоколам (Cornelissen et al., 2003;
Pérez-Harguindeguy et al., 2013), она детально
представлена в ранних публикациях (Шидаков,
Онипченко, 2007; Онипченко и др., 2020). Для
каждого вида обычно собирали по 10 хорошо раз-
витых, неповрежденных срединных листьев с
разных растений в генеративном состоянии. По-
сле сбора их ставили в стакан с небольшим коли-
чеством воды, накрывали полиэтиленом и остав-
ляли на ночь в холодильнике для насыщения ли-
стьев влагой. Затем водонасыщенные листья (без
черешков) взвешивали на аналитических весах
для измерения массы и сканировали для дальней-
шего вычисления площади. После этого образцы
сушили в отдельных пакетах при комнатной тем-
пературе 5–7 дней и затем при температуре 80°С в
сушильном шкафу до постоянного веса в течение
24 ч. Далее листья взвешивали повторно. Пло-
щадь листьев рассчитывали по сканированному
изображению в программе ImageJ. Содержание
воды определяли в процентах к массе водонасы-
щенного листа. Удельную листовую поверхность
рассчитывали как отношение площади листа к
его массе. Толщину листа измеряли в водонасы-
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щенном состоянии микрометром с точностью до
0.01 мм.

Средневзвешенные значения. Данные по био-
массе растений в четырех альпийских сообще-
ствах и методика расчета средневзвешенных зна-
чений по отдельным признакам были заимство-
ваны из более ранних публикаций (Шидаков,
Онипченко, 2007; Онипченко и др., 2020). Расчет
средневзвешенных величин проводили на осно-
вании значений признака и биомассы видов по
отдельным площадкам по формуле:

где Xw – средневзвешенное значение признака X,
Xi – значение признака для i-того вида, Bi – био-
масса i-того вида на этой площадке, n – общее
число видов на площадке.

Статистическая обработка. Данные были об-
работаны в программе STATISTICA 12. В анализ
было включено пять признаков листьев: масса и
площадь листа, содержание воды, толщина,
удельная листовая поверхность. Если их диспер-
сии были равны во всех вариантах (тест Бартлета),
использовали однофакторный дисперсионный
анализ для выявления влияния акцепторного со-
общества на функциональные признаки листьев.
При значимом влиянии этого фактора проводили
апостериорный тест Тьюки (Tukey HSD test), что-
бы выяснить, в каких именно вариантах наблюда-
лись различия между признаками. В противном
случае использовали непараметрический диспер-
сионный анализ Крускала–Уоллиса (Kruskal–
Wallis ANOVA) и проводили множественные
сравнения средних рангов для всех групп.

Далее анализировали значимые отличия функ-
циональных признаков в различных вариантах пе-
ресадок от контроля (пересадки внутри донорного
сообщества). Всего для пяти признаков было полу-
чено 135 комбинаций: 5 признаков × 3 сообщества ×
× 3 вида × 3 варианта пересадок в другие ценозы.
Подсчитали, в скольких случаях изменения ФП
при пересадках растений совпадают по знаку с

= =

= =
=  

1 1
( ) ,

i n i n

w i i i
i i

X X B B

изменениями средневзвешенных значений при-
знаков в исследуемых сообществах (табл. 1)
(Онипченко и др., 2020). Например, если при пе-
реходе от АЛП к ГКЛ средневзвешенная площадь
листа увеличивалась, то совпадающим считалось
значимое увеличение этого признака при пере-
садке того или иного вида с АЛП (контроля) на
ГКЛ (например, у Campanula tridentata), а умень-
шение площади в этом случае рассматривалось
как противоположная реакция. Сравнение долей
(совпадающих и несовпадающих случаев) прове-
дено по z-критерию.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Значимая реакция изменения функциональ-

ных признаков листьев отмечена в 78 случаях из
135 (57.8%; табл. 2). Таким образом, исследован-
ные признаки обладают высокой пластичностью.
В большинстве случаев (65 из 78, или 83%, р < 0.001)
изменения рассматриваемых признаков листьев
совпадали с изменениями средневзвешенных ве-
личин, но единичные исключения отмечены у
каждого признака.

Наибольшее число значимых изменений от-
мечено для содержания воды в листьях (22) и
удельной листовой поверхности (21), при этом
для этих признаков отмечено лишь 2 и 3 случая
несовпадения с изменениями средневзвешенных
величин соответственно. Это было увеличение
содержания воды у Sibbaldia procumbens в пересад-
ках АК → ПЛ и снижение величины этого при-
знака у Festuca varia при пересадке ПЛ → АЛП.
Наименьшее число значимых реакций (по 10) по-
казали сухая масса листа и толщина листьев. Их
изменения также в большинстве случаев совпада-
ли с изменением средневзвешенных значений.
Среднее число (15) изменений отмечено для пло-
щади листа, для этого признака треть (5 из 15) из-
менений были противоположны таковым для
средневзвешенных значений. Четыре из этих слу-
чаев выявлены у двух видов альпийских ковров –
Sibbaldia procumbens и Agrostis vinealis – при пере-
носе в значительно более “сухие” альпийские пу-

Таблица 1. Средневзвешенные значения функциональных признаков листьев растений четырех альпийских со-
обществ, среднее ± ошибка среднего (по: Шидаков, Онипченко, 2007)

Примечание. Альпийские сообщества: АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ – ге-
раниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры. УЛП – удельная листовая поверхность. n = 104 (АЛП), 92 (ПЛ, ГКЛ, АК).
Различия между всеми ценозами по всем признакам значимы (p < 0.05), кроме площади листа между АЛП и ПЛ.

Показатели АЛП ПЛ ГКЛ АК

Сухая масса, мг 22.0 ± 0.8 47.0 ± 2.4 67.5 ± 2.4 12.0 ± 0.3

Площадь, см2 3.2 ± 0.1 3.3 ± 0.1 12.0 ± 0.5 2.3 ± 0.1
Обводненность, % 66.6 ± 0.3 59.7 ± 0.5 71.0 ± 0.3 73.2 ± 0.3

УЛП, см2/г 140 ± 1 93 ± 4 170 ± 2 192 ± 2
Толщина, мм 0.24 ± 0.002 0.28 ± 0.004 0.22 ± 0.002 0.21 ± 0.003
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Таблица 2. Показатели функциональных признаков листьев растений в эксперименте по реципрокным пересад-
кам между альпийскими сообществами (среднее ± ошибка среднего)

Куда Сухая масса, мг Обводненность, % Площадь, cм2 Толщина, мм УЛП, см2/г

Campanula tridentata (АЛП)
АЛП 13 ± 2 77.2 ± 0.4 1.86 ± 0.20 0.26 ± 0.01 148 ± 3
ПЛ 11 ± 1 75.9 ± 0.3 1.84 ± 0.14 0.25 ± 0.01 164 ± 6
ГКЛ 10 ± 1 84.3 ± 0.3 2.61 ± 0.24 0.19 ± 0.01 287 ± 20
АК 8 ± 1 80.2 ± 0.3 1.42 ± 0.13 0.23 ± 0.01 194 ± 7

Carex umbrosa (АЛП)
АЛП 21 ± 2 62.4 ± 0.7 2.57 ± 0.26 0.20 ± 0.01 122 ± 3
ПЛ 9* ± 1 63.9 ± 0.4 1.19* ± 0.07 0.19 ± 0.01 129 ± 5
ГКЛ 19 ± 2 65.4 ± 0.6 2.75 ± 0.24 0.16 ± 0.00 150 ± 5
АК 10 ± 2 66.7 ± 0.4 1.47 ± 0.19 0.18 ± 0.01 154 ± 6

Festuca ovina (АЛП)
АЛП 4 ± 1 58.8 ± 1.5 0.27 ± 0.03 0.18 ± 0.01 71 ± 4
ПЛ 4 ± 5 60.3 ± 1.2 0.27 ± 0.03 0.20 ± 0.01 77 ± 4
ГКЛ 5 ± 1 65.6 ± 0.8 0.47 ± 0.04 0.17 ± 0.01 97 ± 4
АК 2 ± 0.4 70.1 ± 1.1 0.28 ± 0.02 0.15 ± 0.01 142 ± 4

Anthoxanthum odoratum (ПЛ)
ПЛ 20 ± 2 67.6 ± 1.2 3.49 ± 0.38 0.14 ± 0.00 178 ± 7
АЛП 16 ± 2 69.2 ± 0.7 2.99 ± 0.21 0.12 ± 0.01 195 ± 10
ГКЛ 22 ± 4 73.1 ± 0.8 5.01 ± 0.81 0.12 ± 0.01 240 ± 14
АК 13 ± 2 74.5 ± 0.7 3.12 ± 0.34 0.14 ± 0.01 247 ± 8

Festuca varia (ПЛ)
ПЛ 47 ± 5 61.0 ± 0.6 2.97 ± 0.25 0.31 ± 0.01 65 ± 2
АЛП 35 ± 4 58.1 ± 0.9 2.00 ± 0.21 0.31 ± 0.01 58 ± 2
ГКЛ 63 ± 5 59.6 ± 0.6 3.43 ± 0.24 0.31 ± 0.01 55* ± 1
АК 24 ± 2 65.6 ± 0.6 1.74 ± 0.11 0.29 ± 0.01 75 ± 3

Nardus stricta (ПЛ)
ПЛ 8 ± 0.5 57.5 ± 0.4 0.62 ± 0.03 0.19 ± 0.00 77 ± 2
АЛП 4 ± 0.3 56.0 ± 1.2 0.33 ± 0.02 0.18 ± 0.00 77 ± 4
ГКЛ 12 ± 1 62.2 ± 0.5 0.90 ± 0.08 0.21 ± 0.01 75 ± 2
АК 5 ± 0.3 64.9 ± 0.3 0.48 ± 0.02 0.19 ± 0.00 91 ± 3

Hedysarum caucasicum (ГКЛ)
ГКЛ 86 ± 11 77.8 ± 0.3 20.13 ± 2.21 0.22 ± 0.00 240 ± 7
АЛП 89 ± 23 76.8 ± 0.5 15.60 ± 3.49 0.23 ± 0.01 187 ± 8
ПЛ 79 ± 11 75.7 ± 0.4 15.63 ± 1.97 0.24 ± 0.01 206 ± 7
АК 81 ± 6 78.0 ± 0.6 21.30 ± 1.55 0.20 ± 0.00 264 ± 5

Scorzonera cana (ГКЛ)
ГКЛ 25 ± 5 85.3 ± 0.4 5.90 ± 1.13 0.23 ± 0.01 252 ± 11
АЛП 16 ± 2 82.9 ± 0.6 2.63 ± 0.25 0.26 ± 0.01 171 ± 6
ПЛ 19 ± 2 82.2 ± 0.4 3.44 ± 0.25 0.26 ± 0.01 186 ± 9
АК 23 ± 2 85.1 ± 0.5 4.88 ± 0.33 0.26 ± 0.01 216* ± 8

Deschampsia flexuosa (ГКЛ)

ГКЛ 5 ± 1 72.6 ± 1.2 0.66 ± 0.06 0.21 ± 0.01 139 ± 7

АЛП 3 ± 0.2 70.6 ± 0.7 0.39 ± 0.02 0.23 ± 0.01 143 ± 4
ПЛ 4 ± 0.3 75.4 ± 1.1 0.56 ± 0.03 0.21 ± 0.01 135 ± 7
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Примечание. Альпийские сообщества: АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга,
ПЛ – пестроовсяницевые луга, АК – альпийские ковры. УЛП – удельная листовая поверхность. Донорное (контрольное) со-
общество указано после названия вида, признаки растений в контрольном сообществе приведены в первой строке под назва-
нием вида. Значимо отличающиеся от контроля показатели отмечены полужирным шрифтом, * – отмечены показатели, раз-
личающиеся по направлению изменений от средневзвешенных величин акцепторного сообщества (см. табл. 1) согласно те-
сту Тьюки (p < 0.05).

АК 2 ± 0.1 83.9 ± 0.7 0.39 ± 0.02 0.17 ± 0.01 227 ± 6
Sibbaldia procumbens (АК)

АК 11 ± 1 70.1 ± 0.6 2.54 ± 0.26 0.14 ± 0.00 223 ± 7
ГКЛ 15 ± 1 73.4* ± 0.5 3.57 ± 0.29 0.15 ± 0.00 250 ± 8
ПЛ 8 ± 0.4 66.9 ± 0.7 1.45* ± 0.06 0.17 ± 0.00 173 ± 7
АЛП 9 ± 1 65.2 ± 0.5 1.37* ± 0.10 0.18 ± 0.01 159 ± 3

Agrostis vinealis (АК)
АК 8 ± 1 72.6 ± 1.7 1.68 ± 0.12 0.16 ± 0.01 201 ± 9
ГКЛ 11 ± 1 73.0 ± 0.7 2.76 ± 0.18 0.12* ± 0.01 247* ± 12
ПЛ 7 ± 1 69.1 ± 0.6 0.96* ± 0.08 0.14 ± 0.01 148 ± 7
АЛП 7 ± 1 67.6 ± 0.4 0.97* ± 0.05 0.15 ± 0.01 139 ± 7

Nardus stricta (АК)
АК 5 ± 0.4 63.0 ± 0.5 0.44 ± 0.03 0.18 ± 0.01 86 ± 4
ГКЛ 10 ± 0.4 62.5 ± 0.6 0.77 ± 0.03 0.20 ± 0.005 81 ± 2
ПЛ 4 ± 0.3 59.5 ± 1.2 0.37 ± 0.02 0.15* ± 0.003 89 ± 4
АЛП 5 ± 0.4 63.0 ± 0.5 0.44 ± 0.03 0.18 ± 0.01 86 ± 4

Куда Сухая масса, мг Обводненность, % Площадь, cм2 Толщина, мм УЛП, см2/г

Таблица 2. Окончание

стоши и продуктивные пестроовсяницевые луга,
т.е. в заведомо неблагоприятные условия, в кото-
рых эти виды редко встречаются в природе (Onip-
chenko, 2002).

Если рассмотреть реакцию на пересадки видов
отдельных сообществ, то здесь получается сходная
картина. Число совпадающих и несовпадающих
значимых реакций составило для АЛП 21 : 2,
ПЛ 14 : 2, ГКЛ 15 : 1, АК 15 : 8, таким образом,
наибольшее число несоответствий отмечено на
альпийских коврах.

ОБСУЖДЕНИЕ
Средневзвешенные значения функциональ-

ных признаков листьев наилучшим образом отра-
жают изменения среды в условиях низкой интен-
сивности нарушений (Simpson et al., 2016; Cad-
otte, 2017; Callis-Duehl et al., 2017; Ospina et al.,
2017), поскольку эти величины наиболее близки к
таковым у доминирующих видов. При пересадках
значения этих признаков могут изменяться. Как
показали полученные нами результаты, в боль-
шинстве случаев направления этих изменений
совпадают с таковыми для средневзвешенных
значений акцепторного сообщества. Такое же на-
правление изменений размерных признаков ли-
стьев растений было показано для многих аль-
пийских растений, естественно встречающихся в

нескольких сообществах (Onipchenko et al., 2020).
Поэтому полученные нами результаты при пере-
садках в целом подтверждают общую тенденцию
пластичной реакции признаков при перенесении
альпийских растений в новые условия среды.

С другой стороны, представляет несомненный
интерес рассмотреть немногочисленные исклю-
чения из этой закономерности. Прежде всего, ин-
тересным является практическое отсутствие не-
согласованной реакции у растений более продук-
тивных моно- или олигодоминатных луговых
сообществ (пестроовсяницевые и гераниево-ко-
пеечниковые луга) при переносе их в менее про-
дуктивные сообщества. А наибольшее число ис-
ключений отмечено для низкопродуктивных аль-
пийских ковров. Это сообщество сформировано
низкорослыми растениями со значительным уча-
стием рудеральной стратегии (кроме Nardus stricta)
(Онипченко и др., 2020), адаптированными к ко-
роткому вегетационному периоду. Их перенос в
сильно отличающиеся (прежде всего, по биотиче-
ским факторам – продукции и доминированию)
условия может вызывать такие несогласующиеся
с общими тенденциями изменения. Несогласо-
ванные реакции, как, например, увеличение со-
держания воды у Sibbaldia procumbens в пересадках
АК → ПЛ и снижение величины этого признака у
Festuca varia при пересадке ПЛ → АЛП, могут
быть связаны с резким изменением фитоценоти-



358

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 81  № 5  2020

ОНИПЧЕНКО и др.

ческой роли растений при пересадках. Низкорос-
лый доминант альпийских ковров Sibbaldia pro-
cumbens становится подчиненным видом в более
продуктивных сообществах, где затенение сни-
жает транспирацию и увеличивает содержание
воды. Напротив, доминант Festuca varia при пере-
садках в альпийские пустоши остается един-
ственным высокорослым растением, подвержен-
ным большему водному стрессу в связи с увеличе-
нием транспирации и/или невозможностью
компенсировать потери воды из маломощной
почвы. Исключения для удельной листовой по-
верхности могут быть объяснены аналогичным об-
разом. Конечно, расхождение признаков возмож-
но и в экстремальных условиях абиотической сре-
ды, когда существуют альтернативные варианты
адаптаций к ним (Ackerly, Cornwell, 2007). Для
альпийских ковров мы наблюдали такие расхож-
дения для высоты вегетативных органов растений
(Дудова и др., 2019).

Например, при пересадках с ковров на герани-
ево-копеечниковые луга у Agrostis vinealis снижа-
ется толщина листа и увеличивается его удельная
листовая поверхность. Это, как и многие другие
исключения, может быть связано с конкурент-
ным (в том числе затеняющим) воздействием до-
минантов этого луга, прежде всего, Geranium gym-
nocaulon. Таким образом, такие случаи можно
рассматривать как влияние биотических условий
на изменение ФП, в то время как согласующиеся
со средневзвешенными значениями изменения –
как влияние абиотических факторов. Это под-
тверждается тем, что 9 из 13 (69%) случаев несо-
гласованного со средневзвешенными величинами
изменения ФП отмечены при пересадках в более
продуктивные луговые сообщества из низкопро-
дуктивных сообществ пустошей и ковров.

Отмеченные закономерности согласуются с
общей концепцией большей роли конкуренции в
формировании высокопродуктивных сообществ
и большей роли абиотического стресса в форми-
ровании состава малонарушенных низкопродук-
тивных сообществ, которая наиболее четко была
сформулирована Жигоном (Gigon, 1987). Мы же
в нашем исследовании показали, что влияние
биотических факторов на изменение ФП ли-
стьев высокогорных растений слабее, чем влия-
ние абиотических. Сходные выводы были сдела-
ны в исследованиях в Скалистых горах Колорадо,
где для распространения Potentilla diversifolia в
высокогорьях отмечена значительно большая
роль абиотических факторов по сравнению с
биотическими (Stinson, 2005). Напротив, для вы-
живания тундровых растений на ранних стадиях
онтогенеза была показана более высокая роль
конкуренции по сравнению с абиотическими
факторами (Gough, 2006). При исследовании ва-
рьирования ФП по высотному градиенту выявле-
но снижение их вариабельности при увеличении

абсолютной высоты, что также рассматривается
авторами как показатель снижения роли биоти-
ческих и увеличения роли абиотических факто-
ров (Hulshof et al., 2013). C другой стороны, наши
данные не согласуются с мнением Киченина с со-
авторами (Kichenin et al., 2013), считающими, что
биотические отношения для многих видов боль-
ше влияют на внутривидовую изменчивость ФП,
чем абиотические факторы.

С момента начала эксперимента прошло 18 лет,
поэтому на пересаженных участках произошли
изменения как абиотических (сразу с пересадками),
так и биотических условий (по мере смены соста-
ва видов на пересаженных участках в сторону
приближения к акцепторному сообществу) (Кип-
кеев и др., 2015). На наш взгляд, этого периода
было достаточно, чтобы, с одной стороны, биоти-
ческие условия существенным образом измени-
лись, а с другой – на площадках еще сохранялись
виды донорных сообществ, что и позволило про-
вести настоящее исследование. Интересно отме-
тить, что микросукцессии на пересаженных участ-
ках шли не прямо в сторону контрольных акцеп-
торных сообществ, а вместе с последними были
направлены в новую точку, связанную с климати-
ческими изменениями (Кипкеев и др., 2015).

В целом проведенное исследование подтвер-
дило высокую внутривидовую пластичность
функциональных признаков альпийских расте-
ний при их переносе в новые экологические усло-
вия и выявило большую роль абиотических фак-
торов в изменчивости этих признаков.

Работа выполнена по проекту РНФ (№ 19-14-
00038).
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Abiotic factors have stronger effect on functional traits than biotic ones:
The transplantation experiments in alpine belt

V. G. Onipchenkoa, b, *, Е. S. Kazantsevaa, T. G. Elumeevaa, Е. А. Zakharovaa, S. Е. Petrovaa,
A. A. Akhmetzhanovaa, А. А. Tsaregorodtsevaa, D. K. Tekeevb

aLomonosov Moscow State University, Biological Faculty
Leninskie Gory, 1, Moscow, 119234 Russia

bTeberda State Biosphere Reserve
Baduksky Lane, 1, Teberda, Republic of Karachai-Cherkess, 369210 Russia

*e-mail: vonipchenko@mail.ru

Revealing the relative role of abiotic and biotic factors determining the present structure of plant communities
is an actual task. One of the approaches to this problem is linked with plant functional traits variability: abiotic
factors usually cause trait convergence, while biotic ones cause its divergence. With the example of experi-
ments on long-term (18 years) reciprocal transplantations of sod plots in four alpine plant communities in the
north-western Caucasus, we studied the concordance of intraspecific changes of leaf traits (leaf mass and ar-
ea, water content, thickness, specific leaf area) with community weighted means of the corresponding traits
in acceptor communities. In most cases (65 of 78, or 83%, p < 0.001), the significant changes of the studied
traits were concordant to those of community weighted means, but few exceptions were observed for every
trait. Thus, our data suggest the more important role of abiotic factors in alpine plant communities, but in
more productive meadows the cases of divergence were observed, confirming the role of biotic factors, such
as competition.
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