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Изучение состава и структуры сообществ организмов, предусматривающее анализ их функциональ-
ных признаков, приобрело особую популярность в последние десятилетия. Функциональный под-
ход получил широкое распространение, но редко применяется для решения двух связанных вопросов:
1) насколько виды, входящие в состав сообщества, отличаются по средним значениям тех или иных
функциональных признаков от случайных выборок (с таким же числом видов) местной флоры; 2) на-
сколько средние значения функциональных признаков видов в сообществе отличаются от средне-
взвешенных (по участию видов), или иными словами, насколько значения этих признаков выше
или ниже у доминантов по сравнению со всеми остальными видами. Задача настоящей работы – от-
вет на эти вопросы на примере альпийских сообществ Северо-Западного Кавказа. Изучены функ-
циональные признаки листьев в альпийских фитоценозах четырех типов, занимающих максималь-
ные площади в альпийском поясе Северо-Западного Кавказа: альпийские лишайниковые пустоши
(АЛП), пестроовсяницевые луга (ПЛ), гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ) и альпийские ковры
(АК). Листья растений АЛП в водонасыщенном состоянии имели значимо меньшую массу и удель-
ную листовую поверхность (УЛП), но большее содержание сухого вещества по сравнению с набора-
ми видов “случайных” сообществ. У доминантов этого сообщества более мелкие листья с большим
содержанием сухого вещества и меньшей УЛП. Листья растений ПЛ имели более низкую площадь
и массу в водонасыщенном состоянии, но более высокую – в сухом, а доминанты – более высокую
массу листа в сухом состоянии и содержание сухого вещества в листе, но меньшую площадь и УЛП.
Для растений более продуктивных ГКЛ характерны более крупные листья и большее содержание
сухого вещества по сравнению с видами из “случайных” выборок. Только три размерных признака
(площадь, масса водонасыщенного и сухого листа) были значимо выше у доминантов ГКЛ по срав-
нению с другими видами этого сообщества. Растения АК, развивающиеся в условиях позднего схода
снега и ограниченного вегетационного периода, имели более мелкие листья с повышенным содер-
жанием сухого вещества и УЛП. У доминантов этих сообществ, напротив, более крупные листья по
сравнению с другими видами этого сообщества. Полученные результаты подтверждают определяю-
щую роль стресс-толерантности для формирования сообществ малоснежных местообитаний и до-
минирования в них (АЛП, ПЛ), значительную роль более крупнолистных видов конкурентной
стратегии в более продуктивных ГКЛ и относительно большую роль рудеральности в формирова-
нии АК.

DOI: 10.31857/S004445962202004X

Изучение состава и структуры сообществ орга-
низмов с позиций анализа их функциональных
признаков приобрело особую популярность в по-
следние десятилетия (Garnier et al., 2016). Под
функциональными признаками обычно понима-

ют любые признаки организмов, прямо или кос-
венно влияющие на их приспособленность (fit-
ness – способность организма передавать свой ге-
нетический материал потомкам, в экологии
обычно выражаемая в числе потомков, например,
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семенной продукции – Fisher, 1930) (Garnier et al.,
2016). Лафлин с соавторами (Laughlin et al., 2020)
полагают, что соединение функциональных при-
знаков напрямую с популяционной скоростью
роста является фундаментальным шагом к пред-
сказанию популяционной динамики и состава
сообществ.

Согласно Лаворель с соавторами (Lavorel et al.,
2007), используемые функциональные признаки
должны отвечать следующим требованиям:
1) они должны быть связаны с функциями расте-
ния, 2) относительно легко измеряться, 3) быть
измеримыми согласно стандартным протоколам
для широкого спектра растений и условий среды,
4) позволять устанавливать порядок (иерархию
статусов) между видами, однозначно связанный с
условиями среды. Обычно рассматриваются три
относительно независимые группы признаков:
1) непосредственно связанные с поглощением
ресурсов, 2) размеры растений и 3) способность к
половому размножению (Westoby, 1998; Westoby
et al., 2002). Функциональные признаки могут в
значительной степени определять состав микро-
биома растений, т.е. обитающих в их тканях мик-
роорганизмов, например, состав сообществ грибов
арбускулярной микоризы (Chagnon et al., 2015).

Изучение функциональных признаков имеет
много различных направлений, связанных: 1) с
показателями функционального разнообразия
сообществ (Garnier et al., 2016); 2) с экологически-
ми факторами и их градиентами (Butterfield, Sud-
ing, 2013; Price et al., 2014; Shipley et al., 2017); 3) с
оценкой филогенетического сигнала (степени
филогенетического консерватизма) отдельных
признаков (Swenson, 2014); 4) с ролью функцио-
нальных признаков в подборе видов, образующих
сообщества, а также c ролью этих признаков в до-
минировании и конкурентоспособности видов в
конкретных условиях (Kunstler et al., 2016; Aiello-
Lammens et al., 2017). Последний подход, на наш
взгляд, наиболее интересен, поскольку помогает
приблизиться к решению важнейшей задачи эко-
логии – выявлению механизмов формирования
природных сообществ (Дудова и др., 2019; Онип-
ченко и др., 2020). Однако он не очень распро-
странен, так как требует весьма трудоемких ис-
следований функциональных признаков, в на-
шем случае растений, для большого числа видов,
образующих локальную флору, т.е. имеющих по-
тенциальную возможность войти в состав анали-
зируемого сообщества. Анализ индивидуальных
функциональных признаков весьма важен, так
как они часто лучше индицируют изменения
условий среды по сравнению с индексами, осно-
ванными на многих признаках. Отдельные при-
знаки хорошо соответствовали положению ксе-
рофитных сообществ Калифорнии на градиентах
абсолютной высоты и плотности почвы, а также

были связаны с экосистемными функциями (But-
terfield, Suding, 2013).

Обширные базы данных функциональных
признаков охватывают многие наземные расти-
тельные сообщества, включая тундровые (Bjork-
man et al., 2018; Thomas et al., 2019), но доля изу-
ченных высокогорных видов относительно мала в
связи с высоким флористическим разнообразием
альпийских областей (Onipchenko, Semenova,
1995). Кроме того, для выявления роли функцио-
нальных признаков в формировании сообществ
необходимо иметь детальные данные по составу
растительных сообществ с оценкой участия от-
дельных видов, например, по надземной биомассе.
Наша работа посвящена применению именно
этого подхода.

Согласно классическим взглядам Грайма
(Grime, 2001), важнейшие факторы формирова-
ния растительных сообществ и эволюции экологи-
ческих стратегий растений – это стресс и наруше-
ния. Под стрессом понимаются любые факторы,
ограничивающие фотосинтетическую продукцию
растений до ее формирования (например, бедность
почвы элементами минерального питания, низкие
температуры, недостаток света и т.п.). Наруше-
ния – это разрушение или изъятие произведен-
ной растениями биомассы, которое может также
повышать популяционную смертность (Grime,
2001). При разном сочетании этих факторов фор-
мируются три стратегии: стресс-толеранты, руде-
ралы, конкуренты (Grime, 2001), впервые опи-
санные Л.Г. Раменским (1935) под названиями
“патиенты”, “эксплеренты”, “виоленты”. Дли-
тельное время отнесение растений к разным ти-
пам стратегий основывалось на анализе многих
признаков (Onipchenko et al., 1998) или было экс-
пертно-качественным (Работнов, 1985; Миркин,
Наумова, 1998). В последние десятилетия появился
ряд работ, позволяющих количественно оценить
вклад различных стратегий, в том числе на базе
анализа функциональных признаков (Pierce et al.,
2013; Verheijen et al., 2016). Наиболее популярным
здесь выступает метод, базирующийся на сравне-
нии трех признаков листьев: сухой и водонасы-
щенной массы и площади листовой пластинки
(Pierce et al., 2017). Эти три первичных признака
имеют очень важное значение для функциониро-
вания растений, они позволяют рассчитывать и
важные производные признаки, такие как удель-
ная листовая поверхность (поверхность 1 г сухой
массы листа; УЛП) или содержание сухого веще-
ства в листе. Однако возможная роль этих при-
знаков для формирования растительных сооб-
ществ, особенно в высокогорьях, остается мало-
изученной (Komac et al., 2015).

Проведено значительное число исследований,
связывающих функциональные признаки расте-
ний со свойствами растительных сообществ. Так,



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 2  2022

ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ПРИЗНАКИ ЛИСТЬЕВ 129

для территории Нидерландов изучена связь распро-
странения видов с 12 функциональными признака-
ми растений по 43 типам наземной растительности.
Функциональный состав объясняет до 80% флори-
стических различий на базе семи функциональ-
ных признаков, что показывает их важную роль в
формировании состава растительных сообществ.
Почти все изученные признаки значимо отлича-
лись между сообществами (Douma et al., 2012).
Для лугов Германии показано (Pfestorf et al., 2013),
что функциональные признаки растений (УЛП,
содержание сухого вещества, высота вылета се-
мян, распределение листьев и начало цветения)
на уровне средневзвешенных величин для сооб-
ществ хорошо отражают интенсивность земле-
пользования, часто лучше, чем показатели разно-
образия.

Изменения по топографическому градиенту и
переходам леса в чапарраль в Калифорнии указы-
вают на то, что средневзвешенные показатели
связаны преимущественно со сменой видов, в то
время как роль внутривидовой изменчивости
функциональных признаков не очень значитель-
на (Cornwell, Ackerly, 2009).

Для финбоша в Южной Африке была изучена
связь факторов среды и функциональных призна-
ков растений. По этим признакам хорошо разли-
чали сообщества разных классов растительности,
которые были связаны с различным пожарным
режимом (Aiello-Lammens et al., 2017).

Для оценки влияния абиотических факторов
среды большое значение имеет учет не только
средних значений признаков, но и их разброса
внутри сообщества. По мнению Денелль с соав-
торами (Denelle et al., 2019), виды, обитающие в
условиях, отклоняющихся от оптимальных зна-
чений функциональных признаков, имеют мень-
шее участие в составе сообществ. Средневзве-
шенные в сообществе значения признака и его
дисперсия должны описывать оптимум и интен-
сивность работы экологического фильтра соот-
ветственно. Региональные границы значения
признаков с большей вероятностью будут дости-
гаться в сообществах на концах экологического
градиента. Авторы назвали это явление эффектом
пограничного значения признаков на градиенте
(“trait-gradient boundary effect”). Конвергенция
значений функциональных признаков листьев
при экстремальных значениях факторов среды
отражает скорее влияние этого эффекта, чем бо-
лее сильного средового фильтра (Denelle et al.,
2019).

Функциональные признаки оказывают боль-
шое влияние на конкурентоспособность расте-
ний, что было показано, например, при анализе
огромного фактического материала по деревьям
(3 млн деревьев на 140000 площадках по всему
миру), для которых были исследованы три функ-

циональных признака (УЛП, плотность древеси-
ны и максимальная высота). Быстрый рост во
всех биомах отрицательно коррелировал с плот-
ностью древесины и положительно с УЛП. Низ-
кая плотность древесины была связана с низкой
устойчивостью к конкуренции и меньшим конку-
рентным влиянием на соседей (Kunstler et al.,
2016). В Скандинавии исследованы функцио-
нальные признаки растений, колонизирующих
морены отступающего ледника Almajallojekna.
В сравнении с видами локального пула, эффектив-
ные колонизаторы шире распространены, имеют
мелкие семена, чаще представлены видами из се-
мейств Saxifragaceae, Salicaceae, Asteraceae (Franzen
et al., 2019).

Для анализа изменения признаков по градиен-
там среды также рекомендуется использовать
средневзвешенные оценки. Выделяют несколько
типов градиентов: непрямой градиент (факторы
среды, не влияющие прямо на растения – высота
и широта местности, уклон и т.п.), ресурсный,
прямой (нересурсные факторы, прямо влияющие
на рост – например, температура, рН и т.п.), гра-
диент нарушений (Garnier et al., 2016). Изменение
средних и средневзвешенных значений функцио-
нальных признаков по градиентам среды различа-
ется. В исследовании Гарнье и соавторов (Garnier
et al., 2016) была обобщена реакция различных
функциональных признаков растений травяных со-
обществ на изменение ведущих факторов среды –
доступность света и элементов минерального пи-
тания, сукцессионный статус и интенсивность
выпаса.

Функциональные признаки доминирующих
видов имеют большее значение для многих
свойств растительных сообществ, включая, на-
пример, их продукцию (Cadotte, 2017). В экспери-
менте, проведенном китайскими исследователями
(Luo et al., 2020), было показано, что биомасса со-
обществ сильнее зависит от средневзвешенных
величин функциональных признаков (решающее
влияние доминантов), чем от видового богатства
или функциональной несхожести видов. Гипоте-
за Грайма (Grime, 1998) предполагает, что при-
знаки доминирующих видов определяют свой-
ства экосистем. С другой стороны, гипотеза ком-
плементарности (Tilman, 2001; Petchey, Gaston,
2006) оговаривает, что именно присутствие раз-
нообразных видов, использующих условия среды
комплементарным способом, влияет на функци-
онирование экосистем. По аналогии с относи-
тельной скоростью роста Гарнье с соавторами
(Garnier et al., 2004) вводят понятие удельной пер-
вичной продукции экосистем (УППЭ) как отноше-
ние прироста биомассы к имеющейся биомассе.
Средняя удельная скорость роста для всех видов
положительно связана с УППЭ. Первичная про-
дукция положительно связана со средневзвешен-
ной по сообществу площадью листьев на субаль-
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пийских лугах Французских Альп (Gross et al.,
2008). На альпийских лугах надземная продукция
положительно связана с высотой растений и от-
рицательно – с содержанием сухого вещества в
листьях (Quetier et al., 2007). В подтверждение ги-
потезы комплементарности установлены связи
разнообразия со свойствами экосистем. Так, Ше-
рер-Лоренцен (Scherer-Lorenzen, 2008) показал
положительное влияние функционального раз-
нообразия на скорость разложения опада. Однако
в целом разнообразие объясняет относительно не-
большую долю варьирования признаков экоси-
стем. В целом гипотеза доминирования работает
лучше, чем гипотеза комплементарности. Так,
для дождевых лесов Южной Америки Финеган с
соавторами (Finegan et al., 2015) показали, что мно-
гие средневзвешенные признаки значимо скорре-
лированы с надземной биомассой (УЛП, содержа-
ние азота в листьях, высота растений и др.), в то
время как значимых корреляций с индексами
функционального разнообразия не отмечено.

Признаки фотосинтезирующих органов (ли-
стьев и аналогичных им структур), такие как пло-
щадь, масса, УЛП или содержание сухого веще-
ства, играют важную роль в жизни растений в со-
обществах, так как от них зависит интенсивность
фотосинтеза, а следовательно, продукция, отно-
сительная скорость роста и конкурентоспособ-
ность растений. По этим признакам происходит
дифференциация экологических ниш в расти-
тельном сообществе (Wagg et al., 2017). Наряду с
высотой растений, УЛП является важнейшим
признаком дифференциации травяных сооб-
ществ в Европе, поскольку определяет первую
ось варьирования (вклад 23%) и отражает гради-
ент между быстро растущими и медленно расту-
щими видами растений (Ladouceur et al., 2019).
УЛП также отражает влияние экологических
факторов, связанных с зональностью и верти-
кальной поясностью в горах. Средневзвешенные
для сообществ величины УЛП и ее варьирование
снижаются при увеличении широты местности
(свидетельство абиотического фильтра) (Hulshof
et al., 2013). Средневзвешенные значения площа-
ди листа снижаются, содержание сухого вещества
и азота в листе повышаeтся с увеличением абсо-
лютной высоты в высокогорьях Новой Зеландии,
в то время как значимых изменений по этому гра-
диенту не отмечено у УЛП и содержания и фос-
фора (Kichenin et al., 2013). В тропических лесах
Китая УЛП являлась хорошим индикатором ряда
экологических факторов, таких как содержание в
почве воды, ее рН, содержание общего фосфора,
общего и доступного растениям азота в почве (Ji-
ang et al., 2015). Несмотря на высокую экологиче-
скую пластичность и значительную внутривидо-
вую вариабельность признаков листьев, в лесных
сообществах 79% изменчивости размеров листа
приходится на видовой уровень (Messier et al.,

2017). Интересно отметить, что такой функцио-
нальный признак, как содержание сухого веще-
ства в водонасыщенном листе, имел наибольшее
влияние на популяционную стабильность (мень-
шее колебание биомассы по годам) в луговом со-
обществе в Чехии (Majekova et al., 2014), что было
связано с низким содержанием воды у наиболее
стабильных видов консервативной (стресс-толе-
рантной) стратегии.

На основании анализа большого числа публи-
каций можно сделать вывод о широком использо-
вании функционального подхода для анализа со-
обществ, но редком его применении для решения
двух связанных вопросов: 1) насколько виды,
входящие в состав сообщества, отличаются по
средним значениям тех или иных функциональ-
ных признаков от случайных выборок (с таким же
числом видов) местной флоры; 2) насколько сред-
ние значения функциональных признаков видов в
сообществе отличаются от средневзвешенных (по
участию видов), или, иными словами, насколько
эти признаки лучше или хуже выражены у доми-
нантов по сравнению со всеми остальными видами
(Онипченко и др., 2020). Задача настоящей рабо-
ты – ответ на эти вопросы на примере альпийских
сообществ Северо-Западного Кавказа.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Функциональные признаки изучали в альпий-

ских фитоценозах четырех типов, занимающих
максимальные площади в альпийском поясе Се-
веро-Западного Кавказа: альпийские лишайни-
ковые пустоши (АЛП), пестроовсяницевые луга
(ПЛ), гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ) и аль-
пийские ковры (АК). Их более детальное описание
приводится в ряде публикаций (Onipchenko, 2002;
Elumeeva et al., 2015). Альпийские пустоши занима-
ют наветренные гребни и склоны. В этих сообще-
ствах доминируют Vaccinium vitis-idaea L., Festuca
ovina L., Carex sempervirens Vill., C. umbrosa Host,
Trifolium polyphyllum C.A.Mey., Antennaria dioica
(L.) Gaertn., Campanula tridentata Schreb. (номен-
клатура дана по списку видов Тебердинского за-
поведника – Онипченко и др., 2011). Проектив-
ное покрытие сосудистых растений составляет
около 30–40%, а лишайников – 35–50% (Онип-
ченко, 1985). Пестроовсяницевые луга занимают
склоны южной экспозиции. Доминантом в этих
сообществах является Festuca varia Haenke. Про-
ективное покрытие составляет 70–90%. Герание-
во-копеечниковые луга занимают нижние части
склонов различных аспектов и являются наибо-
лее высокопродуктивными альпийскими сооб-
ществами (Онипченко, 1990). Доминантами яв-
ляются два вида: Hedysarum caucasicum M.Bieb. и
Geranium gymnocaulon DC. Альпийские ковры фор-
мируются в западинах и характеризуются большим
снегонакоплением (3–4 м) и коротким вегетацион-
ным сезоном. Доминанты – Sibbaldia procumbens L.,
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Minuartia aizoides (Boiss.) Bornm. и Taraxacum stevenii
(Spreng.) DC. Исследования проводили на терри-
тории ФГБУ “Тебердинский государственный
природный биосферный заповедник”.

Участие видов оценивали по их надземной
биомассе. Использовали данные, полученные в
результате исследований прошлых лет (Онипченко,
1990). В каждом из четырех альпийских сооб-
ществ были взяты укосы на пробных площадках
размером 25 × 25 см (0.0625 м2). На альпийских
пустошах взято 104 укоса, в других типах сооб-
ществ – по 92. Укосы были разобраны по видам и
высушены перед взвешиванием не менее 8 ч при
температуре 80–105°С. Отбор укосов проводили в
середине и конце августа после пика цветения.
В надземную биомассу включали как зеленые ча-
сти растений, так и ветошь текущего года (Онип-
ченко, 1990).

Для измерения изучаемых функциональных
признаков собирали по 10 хорошо развитых, не-
поврежденных листьев срединной формации
внутри одной популяции для каждого вида. Для
растений высотой менее 5 см собирали целые по-
беги, отбор листьев проводили в лаборатории.
Сбор материала и его дальнейшую обработку осу-
ществляли согласно международным протоколам
исследований (Cornelissen et al., 2003; Pérez-Har-
guindeguy et al., 2013). С момента сбора до момента
обработки листья хранили в охлажденных кон-
тейнерах, затем помещали в лабораторный холо-
дильник. Перед помещением в холодильник об-
новляли срезы на черешках или побегах, помеща-
ли в воду, накрывали полиэтиленовыми пакетами
и оставляли на 6–8 ч в холодильнике (+4°C) для
насыщения листьев водой.

Листья в водонасыщенном состоянии обсуши-
вали бумажным полотенцем и взвешивали на
аналитических весах (точность до 0.1 мг) для по-
лучения массы листа в водонасыщенном состоя-
нии. Затем размещали взвешенные листья на ли-
сте бумаги и сканировали с разрешением 300 dpi
для листьев среднего и крупного размера и 600 dpi
для мелких листьев длиной по средней жилке ме-
нее 1.5 см. В дальнейшем по полученным изобра-
жениям рассчитывали площадь листа. Отскани-
рованные листья помещали в бумажные конвер-
ты и высушивали не менее 24 ч в сушильном
шкафу при температуре 80°С. После этого взве-
шивали повторно каждый лист для получения
массы сухого листа.

На основании данных по массе обводненного
и высушенного листа, а также сканированных
изображений рассчитывали такие признаки, как
обводненность листьев, их площадь и удельную
листовую поверхность. Обводненность листьев
рассчитывали в процентах по формуле:

где Mw – масса водонасыщенного листа, Md –
масса сухого листа. Содержание сухого вещества

×( – 100) ,w d wM M M

рассчитывали как разность между массами водо-
насыщенного и сухого листа, деленную на массу
водонасыщенного листа.

Для вычисления площади оценивали площадь
листа в пикселях, а затем переводили ее в см2 по
формуле:

где S – искомая площадь, Npixels – число пикселей
изображения листа (вычисляется растровым редак-
тором: ImageJ, AdobePhotoshop, GIMP), 2.54 – раз-
мер одного дюйма в сантиметрах, DPI – разреше-
ние сканирования (точек на дюйм). Удельная ли-
стовая поверхность рассчитана как отношение
площади листа к его сухой массе и имеет размер-
ность см2/г.

Статистическую обработку данных проводили
в среде R version 3.6.3 (2020-02-29) (RStud Version
1.1.463). Базовую обработку массива данных осу-
ществляли с помощью пакетов base (R Core Team,
2020), dplyr (Wickham et al., 2021), plyr (Wickham,
2011). Расчет средних и средневзвешенных значе-
ний проводили в специализированном пакете FD
(Laliberté et al., 2014). Расчет средних и средне-
взвешенных значений каждого признака прово-
дили для пробных площадей отбора биомассы.
Затем полученные значения усредняли для полу-
чения средних значений для сообщества в целом.

Для рандомизации данных случайным обра-
зом (функция sample пакета base (R Core Team,
2020)) выбирали значения функциональных при-
знаков видов из общего пула, содержащего
197 видов (база для функциональных признаков
высокогорных растений Тебердинского заповед-
ника). Биомассу, число видов внутри фитоценоза
и другие параметры оставляли те же, что были по-
казаны для естественных сообществ. Проводили
1000 итераций по тому же алгоритму, что и для “ре-
альных” сообществ, затем усредняли полученные
значения. Сравнение средних проводили с помо-
щью непараметрического теста Краскела–Уоллеса,
а также апостериорного теста Тьюки (пакет stats
(R Core Team, 2020)). Полученные данные визуа-
лизировали с помощью пакета ggplot2 (Wickham,
2016). Эти методы основаны на результатах иссле-
дований Борджи с соавторами (Borgy et al., 2017),
установивших, что точность оценки средневзве-
шенных показателей мало зависит от повторно-
сти измерений внутри вида, но сильно зависит от
участия (покрытия) растений, для которых име-
ются измерения функциональных признаков.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В большинстве случаев получены как значи-

мые различия средних значений функциональ-
ных признаков листьев между видами в составе
сообществ по сравнению со “случайными” выбор-
ками видов из альпийской флоры заповедника

= × 2 22.54 ,pixelsS N DPI
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Рис. 1. Сравнение средних значений функциональных признаков для наблюдаемых в природе и модельных раститель-
ных сообществ. Функциональные признаки: а – масса обводненного листа, г; б – масса сухого листа, г; в – содержание
сухого вещества, г; г – площадь листа, см2; д – удельная листовая поверхность, см2/г. Латинскими буквами (a, b, c, d,
e, f, g, h) указана значимость отличий между разными выборками, значимо не отличающиеся величины указаны оди-
наковыми буквами. Темно-серым цветом показаны значения для модельных сообществ (М), светло-серым цветом –
для наблюдаемых в природе (Н). АЛП – альпийские лишайниковые пустоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ –
гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры.
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(рис. 1), так и существенная связь доминирования
в изучаемых сообществах с рассматриваемыми
признаками (отличия средних и средневзвешен-
ных значений внутри сообщества – рис. 2).

Рассмотрим полученные результаты по от-
дельным сообществам.

Листья альпийских растений, входящих в со-
став низкопродуктивных альпийских лишайни-
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ковых пустошей (АЛП), в водонасыщенном со-
стоянии имели значимо меньшую массу и УЛП,
но большее содержание сухого вещества по срав-
нению с наборами видов “случайных” сообществ.

По сравнению с остальными видами, доминанты
этого сообщества имели более мелкие листья (как
по массе, так и по площади) с большим содержа-
нием сухого вещества и меньшей УЛП (рис. 1, 2).

Рис. 2. Сравнение средних и средневзвешенных значений функциональных признаков для четырех альпийских фито-
ценозов. Функциональные признаки: а – масса обводненного листа, г; б – масса сухого листа, г; в – содержание сухого
вещества, г; г – площадь листа, см2; д – удельная листовая поверхность, см2/г. Латинскими буквами (a, b, c, d, e, f, g,
h) указана значимость отличий между разными выборками. Темно-серым цветом показаны средние значения по вы-
боркам (AVE), светло-серым цветом – средневзвешенные значения (CWM). АЛП – альпийские лишайниковые пусто-
ши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры.

Тип

0.3

0.2

0.1

0
АЛП ПЛ ГКЛ АК

a

a
b

c

c
e

f

g
h

AVE

CWM

0.100

0.075

0.050

0.025

0
АЛП ПЛ ГКЛ АК

б

a b
c

d

e

f

g
h

0.6

0.4

0.2

0
АЛП ПЛ ГКЛ АК

в

a
b

c

d

e e g
g

200

250

50

100

150

АЛП ПЛ ГКЛ АК

д

a

b c

d

e e

g
g

20

15

10

5

0
АЛП ПЛ ГКЛ АК

г

a b
c d

e

f

g
h



134

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 2  2022

ОНИПЧЕНКО и др.

Листья растений пестроовсяницевых лугов
(ПЛ) имели меньшую площадь и массу в водона-
сыщенном состоянии, но большую – в сухом, что
обуславливает и пониженные значения УЛП, и
повышенное содержание сухого вещества. Доми-
нирующие виды этого сообщества (в первую оче-
редь Festuca varia) имели более высокую массу ли-
ста в сухом состоянии и большее содержание сухого
вещества в листе, но меньшую площадь и УЛП
(рис. 1, 2).

Растения относительно высокопродуктивных
гераниево-копеечниковых лугов (ГКЛ) имели бо-
лее крупные листья (по площади и сухой массе) и
большее содержание сухого вещества по сравне-
нию с видами из “случайных” выборок. В то же
время они не различались по массе водонасы-
щенного листа и УЛП, таким образом, эти пока-
затели не являются важными при подборе видов,
образующих ГКЛ. Только три размерных призна-
ка (площадь, масса водонасыщенного и сухого
листа) были значимо выше у доминантов ГКЛ по
сравнению с другими видами этого сообщества,
УЛП и содержание сухого вещества не имели
здесь значимых различий (рис. 1, 2).

Растения альпийских ковров (АК), развиваю-
щиеся в условиях позднего схода снега и ограни-
ченного вегетационного периода, имеют более
мелкие листья (по массе и площади) по сравнению
со “случайной” выборкой из альпийской флоры. У
них также повышены содержание сухого вещества
и УЛП. Доминанты этих сообществ, напротив,
имеют более крупные листья (по массе и площади)
по сравнению с другими видами этого сообщества.
Содержание сухого вещества и УЛП у доминирую-
щих видов альпийских ковров значимо не отлича-
ются от остальных видов (рис. 1, 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Основной результат нашего исследования
свидетельствует о том, что функциональные при-
знаки листьев растений важны как для возмож-
ности произрастания видов в составе альпий-
ских сообществ, так и для доминирования в них.
Отбор видов, входящих в состав сообществ, про-
исходит в зависимости от соответствия их при-
знаков как абиотическим, так и биотическим
факторам. Можно предположить, что общий со-
став больше зависит от внешних экологических
факторов, в то время как доминирование больше
связано с биотическими взаимодействиями, та-
кими как конкуренция или благоприятствование.
Важнейшим внешним фактором в альпийском
поясе выступает длина вегетационного периода.
Аналогично нашим данным, для горно-луговых
сообществ во Франции показано (Borgy et al.,
2017), что функциональные параметры листьев
значимо меняются по градиенту длительности ве-
гетационного периода, связанного с ограничени-

ем температурного или водного режима. Средне-
взвешенные величины в локальных сообществах
являются ключевыми для корректной оценки
связи с параметрами среды, но связь между функ-
циональными признаками сообществ и длитель-
ностью вегетационного периода ослабевает при
увеличении богатства почвы элементами мине-
рального питания (Borgy et al., 2017).

Наши предыдущие исследования (Onipchenko
et al., 2020) показали, что внутривидовое варьиро-
вание функциональных признаков листьев аль-
пийских растений не во всех случаях совпадает по
направлению с таковым для средневзвешенных
значений этих признаков в сообществах. Напри-
мер, внутривидовые изменения УЛП и содержа-
ния сухого вещества больше соответствовали по-
ложению сообществ, в которых произрастают
изучаемые виды, на градиенте снежности, чем
средневзвешенным показателям этих сообществ.
Напротив, размерные характеристики листьев
(масса и площадь) внутри видов изменялись в со-
ответствии со средневзвешенными оценками, а
не положением на экологическом градиенте
мощности снежного покрова. Это свидетельству-
ет о том, что участие (доминирование) видов в со-
ставе сообществ важно для значений функцио-
нальных признаков (они могут увеличивать свое
значение при переходе вида от “подчиненного” к
доминирующему положению) (Onipchenko et al.,
2020).

В целом размерные признаки растений обыч-
но связаны с продукцией и богатством почвы, что
было показано, например, для лугов Эстонии,
приуроченных к карбонатным породам (Price
et al., 2017). Это подтверждается и нашими на-
блюдениями, где на более высокопродуктивных
лугах (ГКЛ) как в среднем все виды имели более
крупные листья по сравнению с другими видами,
произрастающими в альпийском поясе, так и до-
минанты имели более крупные листья по сравне-
нию с другими видами этого сообщества. Но
далеко не во всех изученных сообществах пара-
метры листьев являются важными для доминиро-
вания растений. Например, для прибрежных пес-
чаных пустынь Бразилии с открытой кустарнико-
вой растительностью было показано, что
доминирование не зависит от рассматриваемыx
признаков листьев (УЛП, площадь листа и содер-
жание сухого вещества) (Rosado, Mattos, 2017).

Ранее нами в сравнительном аспекте были
проанализированы экологические стратегии (в
системе CSR стратегий Грайма) растений рас-
сматриваемых альпийских сообществ (Онипчен-
ко и др., 2020). Было показано, что на фоне обще-
го преобладания стресс-толерантной стратегии у
альпийских растений во всех сообществах (осо-
бенно на АЛП и ПЛ) на более продуктивных ГКЛ
лучше выражена конкурентная стратегия, а на АК
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с коротким вегетационным периодом – рудераль-
ная. Результаты анализа отдельных функциональ-
ных признаков листьев, полученные в настоящей
работе, хорошо согласуются с этими закономерно-
стями. Рассмотрим эти закономерности на осно-
вании полученных в данной работе результатов.

Растения стресс-толерантной стратегии харак-
теризуются относительно мелкими листьями,
низкой УЛП и высоким содержанием сухого ве-
щества (Pierce et al., 2017). Этими признаками в
большей степени обладают растения, как входя-
щие в состав АЛП и ПЛ, так и доминирующие в
них. Эти данные подтверждают высокую роль
признаков стресс-толерантности в формирова-
нии этих сообществ и доминировании в них.
В обоих сообществах (но особенно на ПЛ) невы-
сока роль конкуренции (Onipchenko et al., 2009), а
“стрессовость” АЛП обусловлена бедностью поч-
вы элементами минерального питания из-за про-
мерзания почвы в связи с отсутствием или малой
мощностью снежного покрова (Onipchenko,
1994).

Растения относительно высокопродуктивных
ГКЛ имели не только более крупные листья (при-
знак сильных конкурентов (Pierce et al., 2017)), но и
высокое содержание сухого вещества (признак
стресс-толерантности) по сравнению с видами из
“случайных” выборок. Размерные признаки (пло-
щадь, масса водонасыщенного и сухого листа)
были значимо выше у доминантов ГКЛ по срав-
нению с другими видами этого сообщества, что
подтверждает сильную выраженность конкурент-
ной стратегии у доминантов более продуктивных
альпийских лугов.

Растения АК имели более мелкие листья (по
массе и площади) по сравнению со “случайной”
выборкой из альпийской флоры. У них также по-
вышены содержание сухого вещества и УЛП. Эти
показатели говорят как о выраженности стресс-
толерантности (мелкие листья, повышенное со-
держание сухого вещества), так и рудеральности
(мелкие листья, высокая УЛП – показатель более
интенсивного фотосинтеза). У доминантов этого
сообщества более крупные листья (по массе и
площади) свидетельствуют о лучшей выраженно-
сти черт конкурентов.
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The studies on the composition and structure of living organisms communities in terms of their functional
traits became very popular the last decades. Functional approach is widespread, but is still rarely applied for
solving two associated questions: 1) how species from the given community differ from random samples by
mean values of functional traits (with the same number of species) of local f lora; 2) how much mean values
of functional traits in community species differ from community weighted means (by species abundance), or,
in other words, how much higher or lower are these values in dominants in compare with other species. The
aim of this study is to answer these questions, with the example of alpine communities of the north-western
Caucasus. We studied leaf functional traits in four types of alpine communities, which cover maximum area
in the alpine belt of the north-western Caucasus: alpine lichen heaths (ALH), Festuca varia grasslands
(FVG), Geranium–Hedysarum meadows (GHM) and alpine snowbeds (SB). Water saturated leaves of ALH
plants had significantly lower mass and specific leaf area (SLA), but higher dry matter content in compare
with the samples of species from “random” communities. The dominants of this community had smaller
leaves with higher dry matter content and lower SLA. Leaves of FVG plants had lower area and wet mass, but
higher dry mass, while dominants had higher leaf dry mass and dry matter content, but lower leaf area and
SLA. For the plants from more productive GHM, larger leaves and higher dry matter content are typical in
compare with “random” species samples. Only three size traits (leaf area, wet mass, and dry mass) were sig-
nificantly higher in the dominants of GHM in compare with other species of this community. Plants of alpine
snowbeds, which grow under late snowmelt time and short growth season, had smaller leaves with high dry
matter content and SLA. The dominants of these communities, in contrast, have larger leaves in compare
with other species of SB. The results obtained confirm the delimiting role of stress-tolerance for establish-
ment of communities in habitats with low snow cover and for dominance there (ALH, FVG), the significant
role in competitive strategy of more large-leaved species in more productive GHM and comparatively high
role of ruderality in formation of SB.
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