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При анализе «структуры фитоценозов» мы раз-
деляем структуру на пространственную и  функ-
циональную. Пространственная структура - это 
состав и строение растительного сообщества в 
классическом понимании, а функциональная струк-
тура – совокупность связей между растениями.  
Пространственная и функциональная структуры 
связаны друг с другом и в совокупности представ-
ляют объект как систему - комплекс взаимо-
действующих элементов. Связь между пространст-
венной и функциональной структурой можно пока-
зать на примере соотношения понятий доминант и 
эдификатор. Доминант – элемент пространствен-
ной структуры - может выступать как эдификатор, 
сильно влияющий на состояние сопутствующих 
видов, в чем проявляется его функциональная роль. 
В тоже время, некоторые виды-доминанты могут и 
не проявлять в сообществе эдификаторных 
свойств. Элементы пространственной структуры 
растительных сообществ (ярусное строение, сомк-
нутость, проективное покрытие, характер горизон-
тального распределения) исследованы во многих 
работах, функциональная же структура мало изу-
чена. 

Цель данной работы - сравнение функциональ-
ной структуры двух вариантов экотопически раз-
личающихся суходольных лугов (экотоп – совокуп-
ность экологических факторов абиотической сре-
ды, не трансформируемых растительностью), а 
также оценка ценотической роли  наиболее значи-
мых луговых видов. Описания растительности про-
водились на суходольных красноовсянично-овсе-
цовых лугах о. Коневец (Ладожское озеро), на ко-
торых в разных сочетаниях произрастали 
Helictotrichon pubescens, Festuca rubra, Avenella 
flexuosa, Agrostis tenuis, Stellaria holostea, Alchemilla 
vulgaris, Achillea millefolium, Knauthia pratensis, 
Melampyrum nemorosum, Centaurea jacea и др. Поч-
вы на исследованных лугах песчаные с незначи-
тельным гумусовым горизонтом. На лугах прово-
дилось периодическое сенокошение. Другое иссле-
дование было проведено на суходольных таволго 
во-лисохвостных лугах в окрестностях Лахтинского 
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залива на территории Нижне-Свирского государ-
ственного природного заповедника (Ленинградская 
обл.). На лугах произрастали Alopecurus pratensis, 
Filipendula ulmaria, Anthriscus sylvestris, Angelica 
sylvestris, Deschampsia cespitosa, Phleum pratensis, 
Festuca rubra, Elytrigia repens, Melampyrum 
nemorosum, Vicia cracca, Centaurea jacea и др. В свя-
зи с введением заповедного режима в последние 
десятилетия сенокошение и выпас на них не произ-
водились. Почвы луга дерново-глееватые, сформи-
ровались на ленточных глинах и имеют четко вы-
раженный серогумусовый пахотный горизонт. И те 
и другие луга окружены лесными сообществами из 
елей, берез, осин, серой ольхи и ивы. 

В луговых сообществах были описаны 1000 
пробных площадок 0,1 м² с указанием проективно-
го покрытия видов и ветоши. Для изучения фито-
массы были срезаны модельные укосы на площад-
ках с разными доминантами (при их покрытии вы-
ше 75 %). В ходе обработки собранных материалов 
использованы корреляционный, а также классиче-
ский и оригинальный варианты дисперсионного 
анализа. Вероятностную оценку достоверности 
критериев мы не рассчитывали, поскольку распре-
деления проективных покрытий видов существен-
ным образом отличаются от нормальных. 

Для анализа пространственной структуры лугов 
были подсчитаны средние проективные покрытия 
видов, их встречаемость, коэффициент участия 
(комплексный показатель, равный произведению 
относительного среднего покрытия и встречаемос-
ти). Наиболее значимые виды приведены в табл. 1. 
Эти виды имеют относительно высокие средние по-
крытия, значения их максимальных покрытий дос-
тигают 60-100 %, высока их встречаемость и вели-
чина коэффициентов участия: они способны форми-
ровать зоны доминирования с высоким покрытием. 
Выделив основные элементы пространственной 
структуры лугов (доминанты), попробуем выявить 
их взаимосвязи с сопутствующими видами, оценить 
их эдификаторную силу, определить ценотическую 
роль в сообществах, и тем самым раскрыть функ-
циональную структуру луговых сообществ. Для это-
го были использованы методы дисперсионного и 
корреляционного анализов: значения квадратов ко-
реляционных отношений (η²) показали силу влияния 
видов, знаки коэффициентов корреляции, подтвер-
жденные трендом эмпирических линий регрессии, 
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дали знак связи. При этом знак «+» трактовался как 
«благоприятствование», «-» - как «изживание - ог-
раничение»  или «изживание - элиминация», «+-» - 
как адаптация [3]. Так были рассчитаны значения 
η² влияния каждого вида на каждый, на сумму про-
ективных покрытий иных видов, число видов на 
площадке, а также на совокупность всех видов (от-
ношение суммы факториальных дисперсий всех 
видов под влиянием изучаемого вида к сумме об-
щих дисперсий) [2]. К сожалению, в значение η² 
включаются и совместные влияния видов друг на 
друга. Для исключения этого явления был предло-
жен метод, позволяющий «очистить» значения η² 
от влияний со стороны других видов [4, 5]. При 
этом удобно использовать факториальное  варьи-

рование вида (V= η²·100 %). По этой формуле было 
рассчитано влияние факторов биотопа на виды 
(биотоп - совокупность экологических факторов 
абиотической среды, трансформируемых расти-
тельностью). Расчет факториального варьирования 
с вычетом совместного влияния видов друг на дру-
га производился по формуле V1,2 =  η²1,2 ·100(1- 
η2

2,3)(1- η2
2,4)….(1- η2

2,n), где 1 – вид, на который 
влияют,  2  – влияющий вид,  3  … n – все виды, влияю-
щие на 2. Таким способом были рассчитаны сред-
ние факториальные варьирования  с вычетом со-
вместного влияния видов. Оказалось, что доминан-
ты - наиболее ценотически значимые виды - пока-
зали высокие значения η²  и V (высокую силу влия-
ния на другие виды) (табл. 2). 

 

Таблица 1. Статистические данные по доминантным луговым видам 
 

  Среднее 
проектив-

Встречаемость,%  Максимальное  
 проективное 

Коэффициент 
участия Красноовсянично-овсецовые луга          

Avenella flexuosa 7 28 80 0,01 
Festuca rubra 16 79 80 0,07 
Stellaria holostea 14 80 70 0,06 
Helictotrichon pubescens 22 100 70 0,13 
Alchemilla vulgaris 12 52 75 0,04 
Agrostis tenuis 15 86 70 0,07 
Таволгово-лисохвостные луга         
Alopecurus pratensis 23 77 100 0,13 
Filipendula ulmaria 20 57 100 0,09 
Deschampsia cespitosa 15 88 70 0,10 
Angelica sylvestris 10 31 95 0,02 
Anthriscus sylvestris 11 58 85 0,05 

 

Таблица 2. Значения квадратов корреляционных отношений (η²) влияния видов и средние факториальные 
варьирования (V) с вычетом совместного влияния видов. 

 

 η² V 

  

Совокупность 
видов 

Cумма про-
ективных 
покрытий 

Число видов Проективные 
покрытия 

Красноовсянично-овсецовые луга          
Avenella flexuosa 0,08 (-) 0,27 (-) 0,21 1,6 
Festuca rubra 0,08 (-) 0,19 0,04 1,6 
Stellaria holostea 0,07 (-) 0,14 (-) 0,16 1,7 
Helictotrichon pubescens 0,04 (-) 0,12 0,01 1,6 
Alchemilla vulgaris 0,06 (-) 0,09 (+) 0,13 2,2 
Agrostis tenuis 0,05 (-) 0,05 0,04 2,1 
Таволгово-лисохвостные луга         
Alopecurus pratensis 0,13 (-) 0,32 (-) 0,12 2,7 
Filipendula ulmaria 0,08 (-) 0,31 (-) 0,10 2,2 
Deschampsia cespitosa 0,08 (-) 0,30 (-) 0,09 1,8 
Angelica sylvestris 0,08 (+0) 0,34 0,09 1,8 
Anthriscus sylvestris 0,08 (+-) 0,09 (+) 0,13 1,9 

 

Примечание: влияющий вид – в левом столбце; знак  связи (в скобках) устанавливался по знаку достоверного 
коэффициента корреляции Пирсона и по характеру наклона эмпирической линии регрессии. 
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Для ряда видов (Avenella flexuosa, Festuca rubra, 
Stellaria holostea, Alopecurus pratensis, Filipendula 
ulmaria, Deschampsia cespitosa) показано однознач-
но негативное воздействие на обилие (проек-
тивное покрытие, численность, фитомассу) сопут-
ствующих видов, что позволяет считать эти виды 
эдификаторами (табл. 2; рис. 1, 2). Такой тип взаи-
моотношений обозначается как «изживание - огра-
ничение» или «изживание - элиминация». Наиболее 
сильные эдификаторные свойства проявляет 
Alopecurus pratensis - рыхлокустовой злак первой 
величины, формирующий высокие плотные сину-
зии с покрытием в 100 % и большим количеством 
ветоши. Сильное отрицательное воздействие ока-
зывает и крупнотравный вид Filipendula ulmaria, 
развивающий мощную надземную и подземную 
фитомассу. Сильными эдификаторами показали 
себя на обоих лугах плотнодерновинные злаки 
(Festuca rubra, Avenella flexuosa, Deschampsia cespi-
tosa), формирующие плотные кочки и вытесняю-
щие сопутствующие виды. Ранее также было пока-
зано, что подобная форма роста с плотно располо-
женными корнями и побегами оказывает сильное 
влияние на окружающую растительность [1, 6]. 
Вегетативно активный вид Stellaria holostea, 

имеющий небольшую высоту, но образующий 
плотные синузии, способен в значительной степени 
угнетать растущие с ним виды. Более слабые эди-
фикаторные свойства показывают Helictotrichon 
pubescens и Agrostis tenuis, что связано с их рыхло-
кустовым характером роста, а также Alchemilla 
vulgaris, образующая недостаточно плотные кусты 
и синузии. Таким образом, по мере снижения эди-
фикаторной силы доминантов наблюдается посте-
пенный переход от типа взаимоотношений «изжи-
вание-элиминация» к «адаптации» и «благоприят-
ствованию» (с отрицательных связей на элементы 
положительных связей) (табл. 2). Наиболее заметно 
это для Angelica sylvestris и Anthriscus sylvestris. 
Слабое эдификаторное воздействие этих предста-
вителей семейства зонтичных связано с формой их 
кроны и ажурной розеткой листьев, компактной 
веретеновидной корневой системой и с особенно-
стями фенологии. Доминирование этих видов огра-
ничено во времени: Anthriscus sylvestris выступает в 
роли доминанта в июне, а Angelica sylvestris – с се-
редины июля. Таким образом, эдификаторная сила 
вида определяется его жизненной формой и осо-
бенностями фенологии. 

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

Festuca rubra Avenella
flexuosa

Helictotrichon
pubescens

Agrostis
tenuis 

Alchemilla
vulgaris

Stellaria
holostea

пятна доминирования

ф
ит

ом
ас

са
, г

/0
.1

 к
в.

м

доминант

другие виды

 
Рис. 1. Фитомасса доминантов и сопутствующих видов на красноовсянично-овсецовых лугах   
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Рис. 2. Фитомасса доминантов и сопутствующих видов на таволгово-лисохвостных лугах   

 



Известия Самарского научного центра Российской академии наук . 2012. Т. 14, № 1(5) 

 1255 

Одной из задач данной работы было сравнение 
функциональной структуры разных лугов. Сопос-
тавление исследованных вариантов суходольных 
лугов по экологическим шкалам [7] показало  их 
различие: красноовсянично-овсецовый луг суше и 
беднее таволгово-лисохвостного (среднее по шкале 
влажности 11,8 и 13,1, по шкале богатства – 6,7 и 
7,2, соответственно). Это связано с бедными песча-
ными и богатыми глинистыми почвами, на которых 
развились эти луга. Различается и характер расти-
тельности лугов. Так, на таволгово-лисохвостном 
лугу высота травостоя достигает 140-160см, основ-
ные виды часто образуют плотные синузии с про-
ективным покрытием в 95-100%. Это отражается на 
высокой силе влияния доминирующих видов-
эдификаторов на другие виды (V=1,8-2,7) (табл. 2). 
Надо отметить, что другие виды, не всегда доми-
нирующие, также могут показывать достаточно 
высокую силу влияния: Anthriscus sylvestris 
(V=1,9), Achillea millefolium (2,1), Lathyrus pratensis 
(2,0), но здесь это происходит за счет положитель-
ных связей, поскольку доля варьирования показы-
вает не знак влияния, а его силу. Суммарное влия-
ние совокупности видов на отдельный вид на 
влажном таволгово-лисохвостном лугу варьирует 
от 26 до 68% и составляет в среднем 40%. На более 
сухом  красноовсянично-овсецовом лугу травостой 
гораздо ниже – 60-90см, виды распределены более 
равномерно, лишь местами образуя синузии с по-
крытием 70-80%. Все это отражается на более низ-
кой силе влияния видов: доминанты этого более 
сухого луга являются относительно слабыми эди-

фикаторами (V=1,6-2,2) (табл. 2). Наибольшие зна-
чения V показывают Alchemilla vulgaris (2,2) и 
Agrostis tenuis (2,1), опять же за счет увеличения 
числа положительных связей. Суммарная доля 
варьирования покрытия отдельного вида, вызван-
ная влиянием совокупности видов, меняется здесь 
от 25  до 48  %,  в среднем составляя 34  %,  что 
меньше, чем на более влажном лугу (табл. 3). Оче-
видно, это объясняется характером растительности 
и выраженностью эдификаторов. Так через расти-
тельный покров проявляется влияние экотопа на 
взаимоотношения видов и функциональную струк-
туру растительного сообщества в целом. 

Поскольку на лугах трудно оценить варьирова-
ние условий среды, в качестве факторов биотопа 
рассматривались общее проективное покрытие ви-
дов, как совокупное воздействие травяного яруса, и 
ветошь. Эти факторы определяются самой луговой 
растительностью, доля их суммарного влияния 
выше на таволгово-лисохвостном лугу, чем на 
красноовсянично-овсецовом (9 % и 5 %, соответст-
венно) (табл. 3). Возможно, это связано с большей 
мощностью растительного покрова (высотой и фи-
томассой). Таким образом, на взаимодействия рас-
тений (с учетом взаимоотношений через биотоп) на 
лугах приходится 49 и 39 %, соответственно, что в 
среднем для суходольных лугов составляет 44%, на 
неучтенные факторы остается 56 %. В качестве 
«неучтенных факторов» можно рассматривать 
микрорельеф, эдафическую неоднородность, зоо-
генный фактор и пр. 

 

Таблица 3. Факториальное варьирование видов  (V) под влиянием совокупности видов и факторов биотопа на 
лугах 

 

 Виды Факторы биотопа Факторы+Виды Неучтенные 
факторы 

  общее проектив-
ное покрытие ветошь сумма факторов 

биотопа   

Красноовсянично-овсецовые луга 34 2 3 5 39 61 

Таволгово-лисохвостные луга 40 4 5 9 49 51 
 

Таким образом, в результате исследования оп-
ределена ценотическая роль доминирующих луго-
вых видов. Показано, что Avenella flexuosa, Festuca 
rubra, Stellaria holostea, Alopecurus pratensis, 
Filipendula ulmaria, Deschampsia cespitosa  являют-
ся сильными эдификаторами и оказывают негатив-
ное воздействие на обилие (проективное покрытие, 
фитомассу, число) сопутствующих видов. Обнару-
жено слабое эдификаторное влияние Helictotrichon 
pubescens, Agrostis tenuis, Alchemilla vulgaris, 
Angelica sylvestris и Anthriscus sylvestris. Определе-
но, что эдификаторная сила вида определяется 
жизненной формой вида: способностью формиро-
вать плотнокустовые формы или синузии, вегета-
тивной активностью, фенологией. Показано, что на 
более влажном лугу  взаимоотношения между ви-
дами играют большую роль. В этом проявляется 
влияние экотопа на функциональную структуру 

суходольных лугов. Определено, что почти поло-
вина варьирования проективного покрытия видов в 
луговых фитоценозах обусловлена взаимоотноше-
ниями между видами (с учетом влияний через соз-
дание биотопа). 

Работа выполнена при поддержке Российского 
фонда фундаментальных исследований. 
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