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Оценено воздействие доминирующих видов на межэкотопические различия в видовом составе наземных расти-
тельных сообществ Западного Кавказа и сообществ макрофитобентоса Черного и Азовского морей. В основу работы 
положены группы проб биомассы с низкой и высокой степенью доминирования определенных видов, отобранные 
в нескольких сообществах, расположенных в разных местообитаниях. Межэкотопические различия в видовом со-
ставе групп проб оценивали двумя способами. Первый  — путем сравнения числа видов, которые можно рассма-
тривать как диагностические для определенных групп проб. Второй  — путем визуального сравнения результатов 
PCA-ординации проб биомассы с высоким и низким участием доминантов. Результаты показали, что такие группы 
проб, отобранные в одних и тех же сообществах (местообитаниях), характеризуются преимущественно разным чис
лом и составом диагностических видов. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: наземные растительные сообщества, макрофитобентос, биомасса, диагностические виды, 
ординация, Западный Кавказ, Черное море, Азовское море.

K e y  w o r d s: terrestrial plant communities, macrophytobenthos, biomass, diagnostic species, ordination, Western Cauca-
sus, Black Sea, Azov Sea. 

Н о м е н к л а т у р а: Guiry M. D., Guiry G. M., 2021; Plants of the World Online https://powo.science.kew.org/.

Известно, что повышение участия доминиру-
ющих видов в растительном покрове (увеличе-
ние их проективного покрытия, биомассы, доли 
в общей биомассе травостоя) ведет, как правило, 
к снижению видового богатства сообществ на не-
больших по размеру участках (Gaertner et al., 2009; 
Powell et al., 2011, 2013; Akatov et al., 2021, 2022; 
Afanasyev et al., 2022; и др.). Вследствие этого мо-
жет происходить изменение встречаемости мно-
гих сопутствующих видов растений, как редких, 
так и широко распространенных или характерных 

для определенных местообитаний. Данное обсто-
ятельство может оказать влияние на степень раз-
личия видового состава растительных сообществ 
разных местообитаний, а, соответственно, на воз-
можность их классификации на эколого-флори-
стической основе. Мы рассмотрели этот вопрос 
на примере сообществ Западного Кавказа (суб-
альпийские и нижнегорные луга), окрестностей 
г. Майкоп (сообщества нарушенных местообита-
ний), а также прибрежных участков шельфа Чер-
ного моря и мелководных участков Таманского 

https://doi.org/10.31111/vegrus/2023.47.13
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залива Азовского моря (макрофитобентос) с высо-
ким и низким участием определенных доминантов.

Материалы и методы

Район и объекты исследования

Район исследования включает окрестности 
г. Майкопа, предгорье и горные массивы Запад-
ного Кавказа (бассейны рек Белая и Большая 
Лаба, 200–2500 м над ур. м.), а также прибреж-
ные участки шельфа Черного моря в районе п-ова 
Абрау и мелководные участки Таманского залива 
Азовского моря (глубины от 0.1 до 5 м). Объекты 
изучения  — сообщества с разной степенью доми-
нирования определенных видов, расположенные 
в естественных и антропогенных местообитаниях 
разных типов. Были отобраны 7 сообществ с доми-
нированием бурых водорослей — Ericaria bosphorica 
и Gongolaria barbata (Cystoseira s. l.) (макрофито-
бентос Черного моря), по 6 с доминированием вод-
ных цветковых растений  — Zostera noltei и Z. ma-
rina (макрофитобентос Азовского моря) и Solidago 
сanadensis (синантропные сообщества), по 5 с до-
минированием Calamagrostis arundinacea (субаль-
пийские луга) и Calamagrostis epigejos, Botriochloa 
ischaemum (нижнегорные луга, синантропные со-
общества), Rubus caesius (сообщества опушек и за-
лежей), Medicago falcata (синантропные сообще-
ства). Местоположения изученных сообществ 
показаны  на рисунке 1, их координаты и краткая 
характеристика приведены в таблице 1.

Сообщества макрофитобентоса сублиторали 
Черного моря с доминированием бурых водоро-
слей Ericaria bosphorica и Gongolaria barbata от-
носятся к асс. Ericarietum bosphoricae Afanasyev 
et Abdullin 2022 и Gongolario barbatae–
Sphacelarietum cirrosae Afanasyev et Abdullin 
2022 союза Gongolarion barbatae Afanasyev et 
Abdullin 2022 порядка Sphacelarietalia cirrosae 
Afanasyev et Abdullin 2022 класса Sphacelarietea 
cirrosae Afanasyev et Abdullin 2022 (Afanasyev, 
Abdullin, 2022). Сообщества с доминированием 
высших водных растений Zostera noltei и Z. ma-
rina принадлежат асс. Zosteretum nanae Pignatti 
1953 союза Nanozosterion noltii Den Hartog ex 
Mucina in Mucina et al. 2016 и асс. Zosteretum 
marinae (Van Goor 1921) Harmsen 1936 союза 
Zosterion marinae Br.-Bl. et Tx. ex Pignatti 
1953 порядка Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 
1953 класса Zosteretea Pignatti 1953 (Mucina et 
al., 2016). Сообщества субальпийских средне-
травных лугов с доминированием Calamagrostis 
arundinacea характеризуются высоким посто-
янством ряда видов, диагностических для асс. 
Betonici macranthae–Calamagrostietum arun-
dinaceae Onipchenko 2002 (класс Mulgedio-Aco
nitetea Hadač & Klika in Klika & Hadač 1944, по-
рядок Calamagrostietalia villosae Pawłowski 
et al. 1928, союз Calamagrostion arundinaceae 
Oberd. 1950) (Onipchenko, 2002). Классификация 
других сообществ в районе исследований пока 
не разработана. Можно лишь отметить, что в них 
имеются диагностические виды классов Molinio-
Arrhenatherethea Tx. 1937 (Achillea millefolium, 
Dactylis glomerata, Elymus repens [=Elytrigia repens], 
Lotus corniculatus, Plantago lanceolata, P. media, Poa 
pratensis, P. trivialis, Prunella vulgaris, Trifolium 
repens, Vicia cracca, V. sepium), Trifolio–Geranie
tea sanguinei Müller 1962 (Agrimonia eupatoria, 
Fragaria viridis, Hypericum perforatum, Pentanema 
asperum [=Inula aspera]) и Festuco-Brometea  
Br.-Bl. ex Tx. ex Soó 1947 (Festuca valesiaca, Fragaria 
viridis. Galium verum, Medicago falcata, Poa angusti-
folia, Potentilla argentea). Rubus caesius – диагнос
тический вид двух классов (Crataego-Prunetea 
Tx. 1962 и Salicetea purpureae Moor 1958). Кроме 
того, в рассматриваемых сообществах есть диагно-
стические виды классов синантропной раститель-
ности: Elymus repens, Cichorium intybus и Echium 
vulgare (класс Artemisietea vulgaris Lohmeyer 
et al. ex von Rochow 1951), Calamagrostis epigejos 
(класс Epilobietea angustifolii Tx. et Preising ex 
von Rochow 1951), Convolvulus arvensis, Cirsium 
arvense, Medicago lupulina, Ambrosia artemisiifolia 
(класс Stellarietea mediae Tx. et al. ex von Rochow 
1951), Taraxacum officinale и Lolium perenne (класс 
Polygono arenastri–Poetea annuae Rivas-Marti-
nez 1975 corr. Rivas-Martinez et al. 1991) и неко-
торые другие (Ermakov, 2012; Mucina et al., 2016).

Методы исследования

В каждом сообществе было заложено по 25–
30 площадок размером 0.5 × 0.5 м. Часть площадок 
была заложена регулярным способом в виде одной 
или двух трансект, включающих 10 площадок, дру-
гие — сериями по 5–10 штук на участок. Во втором 
случае выбирали варианты сообществ с высоким и 
низким проективным покрытием доминирующих 
видов, которое оценивали визуально. С  каждой 
площадки была отобрана проба биомассы тра-
востоя (макрофитобентоса). Для каждой из них 
были определены: 1) вес сырой биомассы в целом 

Рис. 1. Картосхема района исследований.
Места проведения работ: 1 — хр. Пастбище Абаго (бас-

сейн р. Белая), 1813 м над ур. м.; 2 — Лагонакское нагорье, 
гора Оштен (бассейн р. Белая), 2000 м; 3  — Лагонакское 
нагорье, хр. Каменное море (бассейн р. Белая), 1880 м; 4 — 
хр. Скалистый (бассейн р. Белая), 749 м; 5 — хр. Пастбищ-
ный (бассейн р. Белая), 491 м; 6 — гора Ахмедов Пост (бас-
сейн р.  Большая Лаба), 662 м; 7  — хр. Лесистый (бассейн 
р. Белая), 298–316 м; 8 — окрестности г. Майкопа (бассейн 
р. Белая), 174–340 м; 9 — п-ов Абрау, мыс Большой Утриш, 
Чёрное море, 0.5–5.0 м глубины; 10  — Таманский залив, 
Азовское море, 0.5–2.0 м глубины.

Schematic map of the study area.
Study sites: 1 — Pastbishche Abago Ridge (Belaya River ba-

sin), 1813 m a. s. l. m.; 2 — Lagonaki Highland, Mt. Oshten (Be-
laya River basin), 2000 m; 3 — Lagonaki Highland, Kamennoe 
More Ridge (Belaya River basin), 1880 m; 4 — Skalistyi Ridge 
(Belaya River basin), 749 m; 5 — Pastbishchnyi Ridge (Belaya 
River basin), 491 m; 6 — Mt. Akhmedov Post (Bolshaya Laba 
River basin), 662 m; 7 — Lesistyi Ridge (Belaya River basin), 
298–316 m; 8 — Surroundings of Maikop (Belaya River basin), 
174–340 m; 9 — Abrau Peninsula, Bolshoi Utrish Cape, Black 
Sea, 0.5–5.0 m depth; 10  — Taman Bay, Azov Sea, 0.5–2.0 m 
depth.
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(W), биомассы доми-
нирующего вида (Wd) 
и сопутствующих 
видов (Ws); 2) сте-
пень доминирования  
(D = Wd / W); 3) число 
и состав сопутству-
ющих видов. Кроме 
того, для каждой се-
рии проб мы опреде-
лили общее число со-
путствующих видов. 
Для сообществ мак
рофитобентоса по- 
казатель Wd отражал 
совместную биомассу 
Ericaria bosphorica 
и  Gongolaria barbata, 
так же как Zostera noltei 
и Z. marina. Посколь-
ку доминанты мак
рофитобентоса мо- 
гут оказывать как от-
рицательное (конку-
ренция), так и поло-
жительное (защита, 
субстрат) воздействие 
на другие виды, их 
участие в  сообщест-
вах оценивалось че-
рез абсолютную (Wd), 
а не относительную  
(Wd /W) биомассу. 
Корковые виды водо-
рослей в  настоящем 
исследовании не учи-
тывали.

Из каждой серии проб биомассы в каждом со-
обществе мы отобрали по 10 проб с наиболее низ-
ким участием доминанта (LD) и с наиболее высо-
ким (HD). Данные по постоянству видов в группах 
проб биомассы с LD, отобранных в 5–7 сообщест-
вах (местообитаниях) с доминированием опреде-
ленного вида, были объединены в одну таблицу 
(инфраценотическую систему, ИЦС), так же, 
как и данные по постоянству видов в группах проб 
биомассы с HD. Степень различия по видовому 
составу групп проб, формирующих каждую ИЦС 
(т. е. степень дифференциации каждой ИЦС), оце-
нивали двумя способами: 1) через число видов, ко-
торые можно рассматривать как диагностические 
для определенных групп проб биомассы (в нашей 
работе под диагностическими видами мы понимали 
те, которые имели постоянство равное или выше 
40 % только в одной из групп проб, формирующих 
определенную ИЦС; чем выше суммарное число 
таких видов, тем выше степень дифференциации 
ИЦС); 2) путем визуального сравнения результа-
тов PCA-ординации проб биомассы с LD и с HD, 
отобранных в сообществах (местообитаниях) 
с определенным доминирующим видом.

Статистическую значимость разницы между 
суммарным числом диагностических видов в ИЦС, 
сформированных из групп проб с низким участием 
определенного доминанта, и в ИЦС, сформирован-
ных из групп проб с высоким его участием, оцени-
вали с использованием непараметрического кри-
терия знаков — Z. PCA-ординацию проб биомассы 
проводили на основании данных по присутствию–
отсутствию видов в них. Статистическую обра-
ботку результатов проводили с помощью пакета 
PAST 3.16 (Hammer, 2012).

Результаты и обсуждение

Сообщества с  доминированием 
Calamagrost is  arundinacea

В таблице 2 показано постоянство видов 
в группах проб биомассы с LD и HD, отобран-
ных в 5 сообществах субальпийских лугов с раз-
ным участием Calamagrostis arundinacea. Из них 
4 (№ 1–4) расположены в пределах Лагонакского 
нагорья (по 2 на склоне хр. Каменное Море 
и на склонах горы Оштен), одно (№  5)  — на хр. 
Пастбище Абаго (табл. 1). Сообщества, находя-
щиеся на склоне хр. Каменное Море, до 1992 г. ис-
пользовались под выпас скота. После возвраще-
ния высокогорной части Лагонакского нагорья 
в состав Кавказского заповедника, они уже в тече-
ние 30 лет находятся в процессе восстановления. 
На склонах горы Оштен сообщества, в период 
пастбищного использования Лагонакского наго-
рья, слабо подвергались воздействию выпаса жи-
вотных из-за их плохой доступности. Сообщество, 
расположенное на хр.  Пастбище Абаго, не ис-
пытывало воздействия выпаса в течение многих  
десятилетий. 

Из таблицы 2 следует, что для ИЦС с LD выде-
ляется 48 видов, которые имеют постоянство рав-
ное или выше 40 % хотя бы в одной группе проб 
биомассы. В том числе, 3 вида имеют такое посто-
янство в 4–5 группах проб, т. е. в более чем в 60 % 
от их общего числа (условно «высококонстантные 
виды»), 20 видов  — в 2–3 группах проб (условно 
«константные») и 25 видов, которые можно рассма-
тривать как диагностические для одной из 5 групп 
проб. Результаты сравнения постоянства видов 

Таблица 1 
Места расположения и координаты растительных сообществ

The locations and coordinates of plant communities

Места расположения Координаты
Высота 

над ур. м. 
или 

глубина, м

Доминирующий вид 
(число сообществ)

Лагонакское нагорье, 
гора Оштен 
(бассейн р. Белая), 
субальпийский луг 

44.0050° с. ш., 
39.5828° в. д.

2000 Calamagrostis arundina-
cea (2)

Лагонакское нагорье, 
хр. Каменное море 
(бассейн р. Белая), 
субальпийский луг 

44.0260° с. ш., 
40.0117° в. д.

1880 C. arundinacea (2)

хр. Пастбище Абаго 
(бассейн р. Белая), 
субальпийский луг 

43.5608° с. ш., 
40.1318° в. д.

1813 C. arundinacea (1)

хр. Скалистый (бассейн 
р. Белая), поляна

44.1546° с. ш., 
40.1238° в. д.

749 Calamagrostis epigejos (1)

хр. Пастбищный 
(бассейн р. Белая), 
поляна

44.1743° с. ш., 
40.0657° в. д.

491 Botriochloa ischaemum (1)

хр. Лесистый (бассейн 
р. Белая), поляны

44.3303° – 44.3343° с. ш. 
40.0616° – 40.0657° в. д.

298–316 Calamagrostis epigejos (1), 
Rubus caesius (2)

гора Ахмедов Пост 
(бассейн р. Большая 
Лаба), поляна 

44.1335° с. ш., 
41.0272° в. д.

662 Botriochloa ischaemum (1)

Окрестности г. Майкопа 
(бассейн р. Белая), 
поляны, опушки, 
обочины дорог, 
залежи, пустыри

44.3403° – 44.3721° с. ш.
39.5937° – 40.0948° в. д.

174–340 Botriochloa ischaemum (3), 
Calamagrostis epigejos (3), 
Medicago falcata (5), 
Rubus caesius (3), 
Solidago сanadensis (6)

Вблизи п-ова Абрау, 
Черное море

44.6515° – 44.8078° с. ш.
37.3706° – 37.7726° в. д.

0.5–5.0 Ericaria bosphorica, 
Gongolaria barbata (7)

Таманский залив, 
Азовское море

45.2392° – 45.3012° с. ш.
36.7318° – 36.7232° в. д.

0.5–2.0 Zostera noltei и Z. marina (6)
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этих трех групп в ИЦС с LD и с HD 
могут быть сведены к следующему:

а) 3 высококонстантных в ИЦС 
с LD вида в ИЦС с HD также имеют 
высокое постоянство в 4–5 груп-
пах проб. Это касается и Betonica 
macrantha  — одного из диагно-
стических видов асс. Betonici 
macranthae–Calamagrostietum 
arundinaceae (Onipchenko, 2002).

б) 8 из 20 константных в ИЦС 
с LD видов имеют примерно та-
кое же постоянство в группах проб 
с HD, 11 видов имеют более низкое 
постоянство в группах проб с HD, 
чем в группах проб с LD, 6 из них 
можно рассматривать как диаг-
ностические для одной из групп 
проб с HD. Один вид имеет бо-
лее высокое постоянство в груп-
пах проб с HD, чем в группах проб 
с LD. Среди константных в ИЦС 
с LD видов 2 (Campanula collina 
и Festuca varia) — диагностические 
виды асс. Betonici macranthae–
Calamagrostietum arundinaceae 
и 3 (Anemonastrum fasciculatum, 
Geranium sylvaticum и Astrantia 
maxima) — синтаксонов более вы-
сокого ранга (союза Calamagros-
tion arundinaceae, порядка Ca
lamagrostietalia villosae, класса 
Mulgedio-Aconitetea). Из них 
у Festuca varia и Astrantia maxima 
постоянство в группах проб с HD 
существенно ниже, чем в группах 
проб с LD (Festuca varia — диагнос
тический вид для одной из групп 
проб с HD). У остальных трех ви-
дов — примерно одинаково.

в) Из 25 диагностических ви-
дов для одной из 5 групп проб 
с низким участием Calamagrostis 
arundinacea, 7 являются таковыми 
и для групп проб с HD. В группах 
проб с HD 15 видов имеют пре
имущественно более низкое посто-
янство, чем в группах проб с LD, 
3 вида, наоборот, более высокое. 
В результате эти виды не явля-
ются диагностическими для групп 
проб с HD. Среди них: Trifolium 
canescens  — диагностический 
вид асс. Betonici  macranthae–
Calamagrostietum arundinaceae, 
Solidago virgaurea  — союза Cala-
magrostion arundinaceae и по-
рядка Calamagrostietalia villosae, 
Rumex arifolius и Campanula lati-
folia  — класса Mulgedio-Aconite-
tea. Таким образом, группы проб 
с LD диагностируются 2–8 видами 
каждая. Наибольшее число диаг-
ностических видов  — в группах 
проб с хребтов Каменное Море (8) 
и Пастбище Абаго (8), наимень-
шее — со склона горы Оштен (по 2). 
Группы проб с HD дифференци-
руются 13 видами. В том числе 
для групп проб, отобранных в со-
обществах на хр. Каменное Море, 
выявлено по 5 диагностических 

Таблица 2 
Постоянство видов в группах проб биомассы, отобранных 
в растительных сообществах с высокой и низкой степенью 

доминирования Calamagrostis arundinacea
Species constancy in groups of biomass samples taken from plant 

communities with high and low dominance of Calamagrostis arundinacea

Степень доминирования Низкая (LD) Высокая (HD)
0.17 0.34 0.29 0.36 0.32 0.77 0.81 0.82 0.88 0.87

Общее число сопутствующих видов 63 40 35 31 37 43 38 28 21 24
Среднее число сопутствующих видов 21 18 13 13 19 16 16 9 8 10
Номер сообщества 1 2 3 4 5 1 2 3 4 5
Calamagrostis arundinacea Ca 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100
Betonica macrantha BmCa 30 100 100 70 100 50 60 100 80 90
Alchemilla oxysepala 70 100 60 90 100 70 90 60 30 60
Vicia tenuifolia s. l. 90 60 70 100 40 90 90 70 100 .
Carex tristis 60 90 . . . 90 90 . . 10
Sanguisorba officinalis 70 90 . . . 60 60 . . .
Anemonastrum fasciculatum Ca 80 70 . 10 10 40 70 . 10 .
Campanula collina BmCa 40 50 . . . 50 70 . . .
Ranunculus caucasicus 50 100 20 10 . 60 100 . . .
Festuca varia BmCa 100 90 . 10 30 70 20 . 10 20
Lathyrus cyaneus 40 70 . . . 10 60 . . .
Lomatocarum alpinum 40 100 . . . . 50 . . .
Huynchia pulchra 40 60 . . . 10 . . . .
Helictochloa versicolor s. l. 40 30 . . 70 30 10 . . 10
Bistorta carnea 40 10 90 20 100 . 20 90 60 80
Agrostis vinealis 10 80 20 10 100 50 10 30 20 60
Potentilla erecta . 50 . . 70 10 80 . . 10
Poa longifolia 20 30 90 80 100 60 80 70 100 100
Centaurea abbreviata . . 80 80 90 . . 20 30 60
Trisetum flavescens . . 70 70 40 . . 30 50 30
Geranium sylvaticum МА 30 20 50 30 90 10 . 60 10 50
Astrantia maxima МА 10 30 40 10 50 10 . 10 . 10
Cruciata laevipes 20 . 60 40 100 . . . 40 90
Carex mingrelica . . 40 60 . . . 30 10 .
Festuca ovina 60 20 . . . 60 60 . . .
Scabiosa caucasica 40 . . . . 40 60 . . .
Ranunculus brachylobus 70 20 . . . 80 20 . . .
Helianthemum nummularium 90 . . . . 70 20 . . .
Galium verum 50 30 . . . 60 20 . . .
Lathyrus pratensis 60 . . . . 60 . . . .
Psephellus dealbatus 80 . . . . 20 . . . .
Vaccinium vitis-idaea 40 10 . . . 10 30 . . .
Primula pseudoelatior 20 80 . . . 50 80 . . .
Hypericum linarioides . 60 . . . . 50 . . .
Taraxacum stevenii . 40 . . . . 40 . . .
Daphne glomerata 20 70 . . . . 20 . . .
Trifolium canescens BmCa . 40 . . . . 20 30 . .
Cirsium obvallatum . . 70 . . . . 10 . .
Solidago virgaurea Ca . . 50 30 . . . 20 . .
Pimpinella rhodantha . 10 30 50 10 10 20 10 . 10
Cephalaria gigantea . 10 20 60 . . . 30 . .
Veronica chamaedrys . . . . 90 . . . . 30
Gentiana septemfida BmCa 20 . 20 . 90 . 10 20 10 50
Iris sibirica 10 10 . . 60 . . . . 30
Dactylis glomerata . . 10 . 60 . . . . 20
Rumex arifolius МА . . . . 60 . . . . 20
Campanula latifolia МА . . . 10 40 . . . . 10
Veratrum lobelianum . . . . 40 . . . . 10
Anthemis saportana . . . . 40 . . . . .
Silene vulgaris Ca . . 20 30 10 . . 20 . 10
Bromus variegatus 30 10 . . . 30 20 . . .
Trollius ranunculinus . . 30 30 . . . 10 10 .
Valeriana alpestris 20 10 . . . 20 20 . . .

П р и м е ч а н и е. Здесь и в табл. 3, 4, 6 заливкой выделены значения 
постоянства равные 40 % и выше, в рамку включены значения постоянства 
видов, которые можно рассматривать как диагностические (имеют посто-
янство равное или выше 40 % только в одной из групп проб, формирующих 
определенную ИЦС).

Диагностические виды: BmCa — асс. Betonici macranthae–Calamagros-
tietum arundinaceae Onipchenko 2002; Ca — союз Calamagrostion arundi-
naceae Oberd 1950, порядок Calamagrostietalia villosae Pawłowski et al. 
1928; МА  — класс Mulgedio-Aconitetea Hadač & Klika in Klika & Hadač 
1944.
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видов; в одном из сообществ на склоне горы Ош-
тен — ни одного, в остальных двух — 1 и 2 вида. При-
чем только 2 из 5 видов, характерных для группы 
проб с HD с хр. Каменное Море (№ 2), являются 
одновременно диагностическими и для группы 
проб с LD, отобранных там же. Из 13 видов, харак-
терных для определенных групп проб с HD, только 
7 (54 %) являются таковыми и для групп проб с LD, 
отобранных в тех же сообществах.

На рисунке 2 показаны результаты PCA-орди-
нации сообществ с низким и высоким участием 
Calamagrostis arundinacea. Видно, что группы 
проб с LD образуют в поле диаграммы 3 хорошо 
обособленных скопления. Первое из них сфор-
мировано пробами, отобранными в двух сообще-
ствах, расположенных на склонах хр. Каменное 
Море; второе  — пробами со склонов горы Ош-
тен; третье — с хр. Пастбище Абаго. Группы проб 
с HD, отобранные на склонах двух последних гор-
ных поднятий, дифференцированы слабо. Поэтому 
они образуют в поле диаграммы не 3, а 2 обособ
ленных скопления (рис. 2). 

Сообщества с  доминированием Rubus 
caesius

В таблице 3 показано постоянство видов 
в группах проб биомассы с LD и HD, отобранных 
в 5 сообществах с доминированием Rubus caesius. 
Два сообщества были расположены на опушеч-
ных местообитаниях двух разных террас р. Белая 
(№  1 и 2), 1  — на старой залежи (№ 3) и еще 2  
(№ 4 и 5) — на вершине одного из отрогов хр. Ле-
систый.

Из таблицы 3 видно, что для ИЦС с LD вы-
деляются 15 видов, которые можно рассматри-
вать как диагностические для одной из 5 групп 
проб; из них в 4-х по 2–6 таких видов, а для одной 
они не выявлены. Только один из этих 15 видов 
(Picris hieracioides) диагностический и для одной 
из групп проб с HD.

Только один вид в ИЦС с LD можно отнести 
к высококонстантным  — Erigeron annuus, в ИЦС 
с HD он присутствует всего в двух группах проб 
с низким постоянством. В ИЦС с LD 8 видов можно 
отнести к константным. Из них 5 видов имеют вы-
сокое постоянство в меньшем числе групп проб 
биомассы с HD, чем с LD. Один из таких видов 
(Poa compressa) можно рассматривать как диаг-
ностический для группы проб с HD, отобранных 
в сообществе № 4 (табл. 3). Stellaria holostea и Viola 
odorata имеют высокое постоянство только в груп-
пах проб с высоким участием (соответственно, 
плотным пологом) Rubus caesius, а S. holostea  — 
диагностический в одном из них.

Таким образом, в целом для групп проб с HD 
можно выделить только 3 диагностических вида. 
Каждый из них дифференцирует определенную 
группу проб. В двух из них такие виды отсутствуют. 
Только один из этих трех видов является диаг
ностическим одновременно для групп проб с LD 
и с HD, отобранных в одном и том же сообществе.

Среди 24 сопутствующих видов, имеющих вы-
сокое постоянство в одной или нескольких груп-
пах проб с LD, 6 относятся к диагностическим 
видам класса Molinio-Arrhenatherethea (Achillea 
millefolium, Elymus repens, Poa pratensis, P. trivialis, 
Plantago media и Trifolium repens), один  — класса 
Trifolio–Geranietea sanguinei (Agrimonia eupato-
ria), один  — класса Festuco-Brometea (Potentilla 
argentea) и 5 (Elymus repens, Calamagrostis epigejos, 
Cirsium arvense, Convolvulus arvensis, Taraxacum 

officinale) — для синтаксонов высшего порядка си-
нантропной растительности (классы Artemisietea 
vulgaris, Epilobietea angustifolii, Stellarietea me-
diae, Polygono arenastri–Poetea annuae). Только 
3 из этих видов имели высокое постоянство, 
по крайней мере, в одной группе проб с HD  — 
Elymus repens, Poa pratensis и Calamagrostis epige-
jos. 

Результаты PCA-ординации сообществ с LD 
и с HD показывают несколько более высокую диф-
ференциацию первых, чем вторых (рис. 3).

Сообщества с доминированием Solidago 
canadensis

В таблице 4 приведены данные по постоянству 
видов в группах проб биомассы с LD и HD, ото-
бранных в 6 сообществах с разным участием Soli-
dago сanadensis. По 2 сообщества, расположенные 
вдоль грунтовых дорог в пойменном лесу (№ 1 и 2), 
вдоль опушек пойменного леса (№ 3 и 4) и на ста-
рых залежах (№ 5 и 6).

Из таблицы 4 следует, что ИЦС с LD харак-
теризуется низкой степенью дифференциации, 
поскольку только 8 видов можно рассматри-
вать как диагностические для одной из 6 групп 
проб. Причем они характеризуют только 3 из них 
(2 группы проб, отобранных на залежах, и одну — 
вдоль опушки леса). Другие группы проб с LD ха-
рактерных видов не имеют. Только 2 из этих 8 ви-
дов имеют такой статус в ИЦС с HD.

Рис. 2. PCA-ординация проб биомассы с низкой (верх-
няя диаграмма) и высокой (нижняя) степенью доми-
нирования Calamagrostis arundinacea, отобранных 
в высокогорных растительных сообществах Западного 
Кавказа (бассейн р. Белая).

Здесь и на рис. 3–5 пробы биомассы, отобранные в опре-
деленных сообществах, обведены линией (I–V — номера со-
обществ в табл. 2–4, 6).
PCA-ordination of biomass samples with low (upper 
diagram) and high (lower) degree of dominance of Cala-
magrostis arundinacea, taken in high-mountain plant com-
munities of the Western Caucasus (Belaya River basin). 

Here and in Figures 3–5, biomass samples taken in certain 
communities are circled (I–V — numbers of plant community 
sites in Tables 2–4, 6).
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К высоко константным и кон-
стантным относятся 7 и 9 видов, 
соответственно. Постоянство 
4 видов из первой группы в ИЦС 
с LD и с HD почти не отличается. 
Постоянство остальных 3 ви-
дов в пробах с HD существенно 
ниже. Два из них (Vicia sepium 
и Rubus caesius) характеризуют 
определенные группы проб с вы-
сокой степенью доминирования 
золотарника. Постоянство видов 
из 2 группы в ИЦС с HD суще-
ственно ниже, чем в ИЦС с LD. 
Из них 4 можно рассматривать 
как диагностические для от-
дельных групп проб с высокой 
степенью доминирования Soli-
dago сanadensis. Обратим также 
внимание, что 2 вида растений 
(Glechoma hederacea и Lathyrus 
tuberosus), которые в группах 
проб с LD имели низкое посто-
янство, на участках с HD имеют 
статус диагностических. В це-
лом в ИЦС с HD мы выявили 
10 видов, которые характери-
зуют определенные группы проб. 
Это выше, чем в ИЦС с LD, 
но разница статистически незна-
чима (табл. 5). Но только 2 вида 
из 10 являются одновременно 
диагностическими и для проб 
с LD, отобранных в тех же самых 
сообществах.

Среди 25 сопутствующих ви-
дов, имеющих высокое постоян-
ство в одной или нескольких груп-
пах проб с LD, 4 диагностируют 
класс Molinio-Arrhenatherethea 
(Elymus repens, Vicia sepium, Tri-
folium repens, Prunella vulgaris), 
4  — класс Festuco-Brometea 
(Fragaria viridis, Galium verum, 
Medicago falcata, Poa angustifo-
lia), 1 — классы Crataego-Prune-
tea и Salicetea purpureae (Rubus 
caesius), 2 — классы Trifolio–Ge-
ranietea sanguinei (Pentanema 
asperum  [=Inula aspera], Fragaria 

viridis), 3  — синтаксоны высшего порядка синан-
тропной растительности: классы Artemisietea 
vulgaris и Epilobietea angustifolii (Calamagrostis 
epigejos, Cichorium intybus, Elymus repens). Боль-
шинство из них (9 из 11 видов) имеют высокое по-
стоянство и в группах проб с HD.

Результаты PCA-ординации сообществ с LD 
и с HD не показывают существенных различий 

Таблица 3 
Постоянство видов в группах проб биомассы, отобранных 
в растительных сообществах с высокой и низкой степенью 

доминирования Rubus caesius
Species constancy in groups of biomass samples taken from plant 

communities with high and low dominance of Rubus caesius 

Степень доминирования Низкая (LD) Высокая (HD)
0.31 0.21 0.28 0.18 0.25 0.79 0.85 0.72 0.66 0.66

Общее число сопутствующих видов 23 31 24 28 26 10 5 17 18 15
Среднее число сопутствующих видов 9 11 8 9 7 5 3 4 5 5
Номер сообщества 1 2 3 4 5 1 2 3 4 5
Rubus caesius  СP, Sp 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100
Erigeron annuus 40 80 20 70 40 . . . 10 10
Elymus repens MA, Av 100 50 100 . . 100 20 100 20 .
Poa pratensis MA 100 90 20 . 40 100 . 20 . 50
Carex spicata . 10 40 50 40 . 40 . 10 40
C. hirta . 80 50 30 10 . 100 20 40 50
Calamagrostis epigejos Ea 20 30 . 50 50 20 . . 90 40
Calystegia silvatica 60 . 60 . . 100 . 10 . .
Potentilla reptans . . 80 50 10 . . 20 10 .
Poa compressa . . . 100 50 . . . 100 30
Achillea millefolium MA 40 . . 30 20 . . . . .
Coronilla varia 60 . . . . 10 . . . .
Convolvulus arvensis Sm 90 . . . . . . . . .
Vicia villosa 40 . 30 . . . . . . .
Cirsium arvense Sm 40 . . . . 30 . . . .
Poa trivialis MA 60 . . . . . . . . .
Trifolium repens MA . 80 10 30 30 . . . . .
Taraxacum officinale PaP . 80 . 20 10 . . . . .
Picris hieracioides . 50 . . . . 40 . . .
Plantago media MA . 60 . . . . . . . .
Festuca arundinacea . 40 . . . . . . . .
Glechoma hederacea . . 40 . . . . 30 . .
Agrimonia eupatoria TG . 10 60 10 10 . . 10 . .
Potentilla argentea FB . . . 40 10 . . . . .
Sanguisorba minor . . . 40 20 . . . . 10
Stellaria holostea QF . . . . . 60 . . . .
Viola odorata . . . 20 10 . . . 60 50
Hypericum perforatum TG . . . 20 10 . . . . 10
Daucus carota 30 30 . 30 30 . . . 10 10
Galium humifusum . . . 20 30 . . . 20 30

П р и м е ч а н и е. Диагностические виды классов: СP  — Crataego-Pru-
netea Tx. 1962; Sp  — Salicetea purpureae Moor 1958; MA  — Molinio-Ar-
rhenatherethea Tx. 1937; Av  — Artemisietea vulgaris Lohmeyer et al. ex von 
Rochow 1951; Ea — Epilobietea angustifolii Tx. et Preising ex von Rochow 1951; 
Sm — Stellarietea mediae Tx. et al. ex von Rochow 1951; PaP — Polygono are-
nastri–Poetea annuae Rivas-Martinez 1975 corr. Rivas-Martinez et al. 1991; 
TG — Trifolio–Geranietea sanguinei T. Müller 1962; FB — Festuco-Brometea 
Br.-Bl. et Tx. ex Soó 1947; QF — Querco-Fagetea Br.-Bl. et Vlieger in Vlieger 
1937.

Рис. 3. PCA-ординация проб биомассы с низкой 
(верхняя диаграмма) и высокой (нижняя) степенью 
доминирования Rubus caesius, отобранных в полуесте-
ственных и синантропных растительных сообществах 
в окрестностях г. Майкоп (бассейн р. Белая).
PCA-ordination of biomass samples with low (upper dia-
gram) and high (lower) degree of dominance of Rubus 
caesius, taken in semi-natural and synanthropic plant  
communities in the vicinity of the city of Maikop (Belaya 
River basin).
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в степени дифференциации их ви-
дового состава в целом (рис. 4). 

Сообщества 
с  доминированием 
Ericaria bosphorica 
и Gongolaria barbata 
(Cystoseira s .  l .)

В таблице 6 приведены данные 
по постоянству видов в группах 
проб, отобранных в 7 сообществах 
макрофитобентоса с разным учас
тием Ericaria bosphorica и Gongo-
laria barbata. Два из них (№ 1, 2) 
были расположены в районе с вы-
раженным загрязнением воды бы-
товыми стоками (окрестности 
пос. Широкая Балка, глубины 0.2–
0.4 м и 1.0–1.5 м) и 5 сообществ — 
в районах, удаленных от мест 
с интенсивной хозяйственной дея
тельностью (№  3 и 4 – в окрест-
ностях пос.  Широкая Балка 
на глубинах 0.2–0.4 м и 1.0–
1.5 м; № 5–7 – у мыса Большой 
Утриш на глубинах 1.0–2.0 м, 
0–0.5 м и около 5.0 м).

Для ИЦС с LD выделяется 
10 видов, которые можно рассма-
тривать как диагностические  — 
встречаются с высоким постоян-
ством только в одной группе проб. 
Только один из этих видов  — об-
лигатный литофит (Ulva rigida). 
Остальные — облигатные, либо фа-
культативные эпифиты. Эти виды 
диагностируют 4 из 7 сообществ 
фитобентоса с низкой плотностью 
Ericaria bosphorica и Gongolaria bar-
bata. Из 10 таких видов 4 одновре-
менно диагностические и для групп 
проб с HD. Другие 6 видов теряют 
этот статус: 3 из-за того, что их пос
тоянство в группах проб с HD су-
щественно выше, чем в группах 
проб с LD, и 3 — существенно ниже.

Высококонстантные (при-
сутствуют с постоянством более 
40 % в 5–7 группах проб, т. е. в более чем в 60 % 
от их общего числа) и константные виды (присут-
ствуют с постоянством более 40 % в 2–4 группах 
проб) включают 5 и 12 видов, соответственно. По-
стоянство большинства видов из первой группы 
в ИЦС с LD и с HD почти не отличается, а из вто-
рой группы оно в ИЦС с HD существенно ниже, 
чем в ИЦС с LD. Из них 3 характеризуют отдель-
ные сообщества с высокой биомассой Ericaria bos-
phorica и Gongolaria barbata. Один вид (Chaetomor-
pha aerea) в группах проб с LD имеет очень низкое 
постоянство, а с HD — статус диагностического. 

Таблица 4
Постоянство видов в группах проб биомассы, отобранных 
в растительных сообществах с высокой и низкой степенью 

доминирования Solidago canadensis
Species constancy in groups of biomass samples taken from plant 

communities with high and low dominance of Solidago canadensis

Степень доминирования Низкая (LD) Высокая (HD)
0.33 0.47 0.44 0.41 0.60 0.57 0.94 0.90 0.95 0.92 0.84 0.95

Общее число 
сопутствующих видов 

28 32 16 21 23 29 17 19 12 12 22 13

Среднее число 
сопутствующих видов

12 12 7 10 11 11 7 7 6 5 8 5

Номер сообщества 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
Solidago canadensis 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100
Elymus repens MA, Av . 100 100 100 100 100 . 100 10 100 90 90
Erigeron annuus 100 80 10 40 . 40 100 80 30 20 . .
Poa angustifolia FB 100 20 70 90 100 100 90 10 50 50 100 100
Carex spicata 70 80 . 60 80 40 40 50 . 10 70 50
C. michelii 100 60 30 80 50 . 100 50 40 70 60 .
Vicia sepium MA 40 50 50 80 20 50 10 10 . 40 20 .
Rubus caesius CP, Sp 40 40 100 . 60 . 10 30 10 . 60 .
Cichorium intybus Av 60 40 10 30 . 30 30 10 . . . .
Trifolium repens MA 40 40 . 30 . 30 . . . . . 20
Prunella vulgaris MA 70 90 . . . . 10 50 . . . .
Verbena officinalis 60 60 . 10 . . . . . . . .
Viola odorata . 70 40 . . . . 50 . . . .
Daucus carota . 100 . 90 50 . 10 20 . 20 10 .
Potentilla recta . 30 40 60 50 10 20 10 30 30 20 .
Calamagrostis epigejos Ea 10 . 10 50 20 40 20 . 10 50 10 10
Galium verum FB . . . . 50 80 . . . . 40 .
Cynodon dactylon . . . 40 . . . . . . . .
Salvia nemorosa . . . . 70 . . . . . . .
Medicago falcata FB . . . . 80 . . . . . . .
Pentanema asperumTG . . . . 40 10 . . . . 60 .
Equisetum telmateia . . . . 80 . . . . . . .
Eryngium campestre . . . . . 80 . . . . . .
Fragaria viridis FB, TG . . . . . 80 . . . . 10 60
Coronilla varia . . . . . 50 . . . . . .
Glechoma hederacea . 20 10 . . . . 50 30 . . .
Lathyrus tuberosus TG 10 . 20 . . . . . 40 . 10 .
Thesium arvense . . . . 30 20 . 20 . . 10 10
Cruciata laevipes . . . . 20 10 . . . . . .
Festuca valesiaca FB 10 . . 10 . . 20 . . . 10 10

П р и м е ч а н и е. Диагностические виды классов: MA  — Molinio-Ar-
rhenatherethea Tx. 1937; Av — Artemisietea vulgaris Lohmeyer et al. ex von 
Rochow 1951; FB — Festuco-Brometea Br.-Bl. et Tx. ex Soó 1947; CP — Cra-
taego-Prunetea Tx. 1962; Sp — Salicetea purpureae Moor 1958; Ea — Epilo-
bietea angustifolii Tx. et Preising ex von Rochow 1951; TG —Trifolio–Gera
nietea sanguinei T. Müller 1962.

Рис. 4. PCA-ординация проб биомассы с низкой 
(верхняя диаграмма) и высокой (нижняя) степенью 
доминирования Solidago canadensis, отобранных в си-
нантропных растительных сообществах в окрестно-
стях г. Майкоп (бассейн р. Белая). 
PCA-ordination of biomass samples with low (upper dia-
gram) and high (lower) degree of dominance of Solidago ca-
nadensis, taken from synanthropic plant communities in the 
vicinity of the city of Maikop (Belaya River basin).
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Таблица 5 
Число диагностических видов в группах проб биомассы 

с низким и высоким участием доминантов
Number of diagnostic species in groups of biomass samples  

with low and high participation of dominants

Доминирующие виды n dSL dS(+) dS(-) dSH dSS dSS/dSH

Botriochloa ischaemum 5 33(5) 10 18 25(5) 12 48 %
Rubus caesius 5 15(4) 2 14 3*(3) 1 33 %
Calamagrostis arundinacea 5 25(5) 6 18 13*(4) 7 54 %
Medicago falcata 5 23(5) 4 17 10*(5) 5 50 %
Calamagrostis epigejos 5 20(5) 1 14 7*(4) 5 71 %
Solidago canadensis 6 8(3) 8 6 10(5) 2 20 %
Zostera noltei + Z. marina 5 6(3) 3 5 4(2) 1 25 %
Ericaria bosphorica + Gon-

golaria barbata 
7 10(4) 4 6 8(4) 4 50 %

Таблица 6
Постоянство видов в группах проб биомассы, отобранных в растительных сообществах с высокой  

и низкой биомассой Gongolaria barbata и Ericaria bosphorica (Cystoseira s. l.)
Species constancy in groups of biomass samples taken from plant communities with high and low biomass  

Gongolaria barbata and Ericaria bosphorica (Cystoseira s. l.)

Биомасса доминантов, г/м2 Низкая Высокая
118.7 80.5 83.1 26.5 1046 651 1301 468 325 719 380 5246 3463 3458

Общее число сопутствующих видов 10 10 18 15 21 17 20 12 11 14 15 19 21 19
Среднее число сопутствующих видов 6 7 10 8 8 8 7 7 5 7 9 7 7 7
Номер сообщества 1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7
Gongolaria barbata . 40 40 30 80 30 70 20 30 100 80 70 60 10
Ericaria bosphorica 100 100 100 70 100 90 100 100 100 100 100 100 80 80
Sphacelaria cirrosa Sp 20 100 80 100 100 90 10 40 50 100 100 90 90 10
Ellisolandia elongata Sp 100 100 40 . 90 80 . 100 100 . 70 90 70 .
Cladostephus hirsutus Sp . 100 80 100 80 60 70 . 40 10 100 40 50 70
Vertebrata subulifera Sp 100 100 80 50 20 10 . 100 100 100 100 20 10 .
Cladophoropsis membranacea Sp 40 20 80 30 90 70 50 70 20 60 40 30 80 10
Chaetomorpha linum Sp . 40 40 50 70 50 10 20 40 60 80 70 70 .
Gelidium crinale 40 . 40 . 80 80 30 40 . 10 20 30 80 30
G. spinosum Sp 20 . 40 . 40 10 30 40 . . . 10 10 20
Cladophora laetevirens (?) 100 80 20 10 . . . 100 80 30 . . . .
Laurencia obtusa Sp . 60 . 40 30 10 . 20 . . 20 50 10 10
Ulva flexuosa (?) . 80 40 . . . . . 20 . . . . .
Laurencia coronopus . . 40 80 20 40 . . 20 100 100 20 20 10
Padina pavonica . . 100 90 10 60 20 . . 40 40 . . .
Dilophus fasciola . . 60 80 30 30 20 . . 30 30 . 20 .
Cladophora sp. . . 40 40 10 10 . . . 20 40 10 . .
Ceramium ciliatum 10 . 100 20 10 70 . 40 . 40 . . 30 .
Cladophora albida . . 20 . 70 70 10 . . . . 40 80 10
Ulva rigida 40 . . . . . . 10 . . . . . .
Ceramium virgatum Sp 100 . . . 10 . . 100 . . . . 10 10
Corynophlaea umbellata . . 40 30 . . . . 20 90 40 . . .
Cladophora vadorum . 20 20 40 . . . . 50 50 80 . . .
Polysiphonia sanguinea . . . . 20 30 60 . . . . 50 10 50
Jania rubens . . . 30 . . 70 . . . 20 . . 60
Lomentaria clavellosa . . . . . . 40 . . . . . . 50
Pterothamnion plumula . . . . 10 . 100 . . . . . . 100
Feldmannia irregularis . . . . . . 50 . . . . . . 20
Ectocarpus siliculosus . . . . . . 50 . . . . . 10 .
Ulva sp. (эпифит) . . . . 10 30 . . . . . 10 40 80
Ceramium elegans . . . . 10 . . . . . . 40 10 50
C. deslongchampsii . . . . . . 20 . . . . 40 . 40
Chaetomorpha aerea . . . . . . 30 . . . . . . 60
Ceramium tenuissimum . . . . 10 . 10 . . . . 20 20 .
Polysiphonia opaca . . . . . . 20 . . . . 10 10 .
Stilophora tuberculosa . . . . . . . . . . . 10 10 10
Corallina granifera . . . . . . 20 . . . . . . .

П р и м е ч а н и е. Диагностические виды: Sp — класса Sphacelarietea cirrosae Afanasyev et Abdullin 2022 и поряд-
ка Sphacelarietalia cirrosae Afanasyev et Abdullin 2022. 

П р и м е ч а н и е. n  — число групп 
проб, отобранных из сообществ с доми-
нированием определенного вида; dS(+) — 
число видов, которые не являются диаг-
ностическими в группах проб с низким 
участием доминанта (LD), но приобрета-
ют этот статус в группах проб с высоким 
его участием (HD); dS(-)  — наоборот; 
* — разница между dS(+) и dS(-) является 
статистически значимой на уровне Р<0.01 
(Z-критерий); dSL и dSH  —  число диаг-
ностических видов в группах проб с LD 
и HD, соответственно (в скобках — число 
групп проб с диагностическими видами); 
dSS  — число видов, которые дифферен-
цируют одни и те же сообщества (группы 
проб) с LD и HD; dSS/dSH  — доля таких 
видов от общего числа диагностических 
видов в сообществах с HD, %.

В целом в ИЦС с HD выделены 8 диагностиче-
ских видов (все облигатные или факультативные 
эпифиты). Это ниже, чем в ИЦС с LD, но разница 
статистически незначима (табл. 5). Только 4 вида 
диагностируют группы проб с LD и с HD, отобран-
ные в одних и тех же сообществах.

В изученных сообществах имеются 9 видов, ди-
агностирующих синтаксоны высших рангов (класс 
Sphacelarietea cirrosae и порядок Sphacelarietalia 
cirrosae). Среди них 6 видов высоко константны 
как в сообществах с LD, так и с HD (Sphacelaria 
cirrosa, Vertebrata subulifera, Ellisolandia elongata, 
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Cladostephus hirsutus, Chaetomorpha linum, Cladopho-
ropsis membranacea). Высокое постоянство только 
в двух группах проб с LD и в одной группе проб 
с HD имеют 3 вида (Laurencia obtusa, Gelidium spi-
nosum и Ceramium virgatum).

На рисунке 5 показаны результаты PCA-орди-
нации сообществ с низкой и высокой плотностью 
доминантов на основе анализа их полного видо-
вого состава. Видно, что группы проб с LD обра-
зуют в поле диаграммы 3 хорошо обособленных 
скопления (сообщества I, II и III–VII). Первые 
2 отобраны в загрязненных районах прибрежного 
шельфа Черного моря, остальные  — в районах, 
удаленных от мест с интенсивной хозяйственной 
деятельностью. Группы проб с HD дифференци-
рованы слабее и иначе. Из них 6 образуют одно 
скопление. Обособлена только группа проб, отоб
ранная в районе мыса Большой Утриш на глубине 
5 м, большей, чем остальные (сообщество VII). 

Сообщества с  доминированием других 
видов

Аналогичным образом были проанализиро-
ваны серии проб биомассы, отобранные в сооб-
ществах с доминированием Calamagrostis epigejos, 
Botriochloa ischaemum, Medicago falcata, Zostera 
noltei и Z. marina. Результаты показали, что посто-
янство высококонстантных видов в пробах с низ-
ким участием этих доминантов (LD) преиму-
щественно несколько выше, чем в пробах с HD, 
но ни один из них в ИЦС с HD не имеет статуса 
диагностического для групп проб, отобранных 
в определенном сообществе. Большинство кон-
стантных видов имеют более низкое постоянство 
в группах проб с HD, чем с LD. Некоторые из них 
(1–3 вида) характеризуют одну из групп проб 
с HD. В ИЦС с низким участием этих доминан-
тов статус диагностического имеют 6–28 видов. 
От 26 до 64 % из них диагностируют одновременно 
и группы проб с HD. В целом в ИЦС с низким уча-
стием Calamagrostis epigejos, Botriochloa ischaemum 
и Medicago falcata выявлено большее число ди-
агностических видов, чем в ИЦС с высоким их 
участием. В сообществах с доминированием Ca
lamagrostis epigejos и Medicago falcata эта разница 
статистически значима (табл. 5). В сообществах 
с доминированием Zostera noltei и Z. marina число 
диагностических видов в ИЦС с LD и с HD при-
мерно одинаково. При этом пробы биомассы с LD 
и с HD (независимо от доминирующего вида), 
отобранные в одних и тех же сообществах, диффе-
ренцируются в значительной мере (на 30–75 %) 
разными видами (табл. 5). 

Результаты PCA-ординации сообществ с низ-
ким и высоким доминированием Medicago falcata 
показывают несколько более высокую диффе-
ренциацию первых (с LD), чем вторых (с HD). 
На участках сообществ с низким и высоким доми-
нированием Botriochloa ischaemum, Calamagrostis 
epigejos, Zostera noltei и Z. marina существенных 
различий в степени дифференциации их видового 
состава не обнаружено.

Таким образом, результаты исследований пока-
зывают, что ИЦС, сформированные сообществами 
с HD, характеризуются меньшим числом диагно-
стических видов, чем сообществами с LD, а, соот-
ветственно, меньшей дифференциацией, если она 
оценивается таким способом. В большей степени 
это выражено в сообществах с доминированием 
Rubus caesius, Calamagrostis arundinacea, C. epigejos 
и Medicago falcata, в меньшей — с доминированием 

Solidago сanadensis, а также в сообществах макро-
фитобентоса. Кроме того, в среднем лишь около 
40 % видов, выделенных нами в качестве диагно-
стических в ИЦС с HD, являются диагностиче-
скими для тех же сообществ, но с LD. В сообще-
ствах с доминированием Solidago canadensis таких 
видов только 20 %, Zostera noltei и Z. marina — 25 %, 
Rubus caesius  — 33 %. Визуальное сравнение ре-
зультатов PCA-ординации сообществ с низкой 
и высокой степенью доминирования Calamagrostis 
arundinacea, Rubus caesius, Medicago falcata, Ericaria 
bosphorica и Gongolaria barbata показало несколько 
более высокую дифференциацию первых (с LD), 
чем вторых (с HD). Сообщества с низким и вы-
соким участием других доминантов практически 
не отличаются в этом отношении. 

Заключение

Результаты исследований показали, что груп-
пы проб биомассы с низким и высоким участием 
доминантов, отобранные в одних и тех же сооб-
ществах, характеризуются преимущественно раз-
ным числом и составом диагностических видов. 
Это означает, что результаты классификации 
растительных сообществ на основе эколого-фло-
ристического подхода могут определяться, в том 
числе, степенью участия доминирующих видов 
на описанных пробных площадках. При этом, 
оценивая значимость наших результатов для 
практики синтаксономических исследований на-
земной растительности, необходимо учитывать, 
что для отбора проб биомассы мы использовали 
пробные площадки существенно меньшего раз-
мера (0.25  м2), чем для выполнения геоботани-
ческих описаний (16–100 м2). Во-первых, в пре-
делах крупных по размеру пробных площадок 
с высокой в среднем степенью доминирования 

Рис. 5. PCA-ординация проб макрофитобентоса с низ-
кой (верхняя диаграмма) и высокой (нижняя) биомас-
сой Ericaria bosphorica и Gongolaria barbata, отобран-
ных на прибрежных участках шельфа Черного моря 
(п-ов Абрау, мыс Большой Утриш). 
PCA-ordination of macrophytobenthos samples with low 
(upper diagram) and high (lower) biomass of Ericaria bos-
phorica and Gongolaria barbata, taken in coastal sites of the 
Black Sea shelf (Abrau Peninsula, Bolshoy Utrish Cape).
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определенного вида обычно можно найти «окна», 
где степень его доминирования будет относитель-
но невелика. Это может ослабить его влияние на 
встречаемость сопутствующих видов растений. 
Во-вторых, если влияние доминантов на другие 
виды неизбирательно, то следует ожидать, что его 
последствия для видового богатства сообществ, а, 
соответственно, встречаемости видов, будут хоро-
шо ощутимы только на относительно небольших 
по размеру площадках (Powell et al., 2011, 2013; 
Akatov et al., 2021, 2022; Afanasyev et al., 2022). 
Если бы в основу нашего исследования были по-
ложены данные с относительно крупных по раз-
меру пробных площадок, то обнаруживаемые 
различия в степени дифференциации ИЦС с вы-
соким и низким участием доминирующих видов, 
скорее всего, были бы меньше. Другое дело — ги-
дроботанические исследования: описания макро-
фитобентоса (отбор проб биомассы) выполняют 
на значительно меньших по размеру пробных 
участках  — 0.1–0.25 м2, поскольку использова-
ние более крупных под водой возможно лишь  
в некоторых случаях.

*   *   *
Работа выполнена при финансовой поддержке 

грантов РФФИ (№ 16-04-00228 и 20-04-00364). 
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Summary

An increase in the dominant species partici-
pation in plant cover (increase in their projective 
cover, biomass, share in the total grass stand bio-
mass) leads to change in the occurrence of many as-
sociated species, which may effect on the degree of 
difference (similarity) in the species composition of 
communities located in various habitats, and, ac-
cordingly, on the results of their classification. We 
considered this issue using the example of non-for-
est communities with high and low participation of 
certain dominants.

The study area included the vicinity of the city 
of Maikop, the foothills and mountain ranges of the 
Western Caucasus (the basins of the Belaya and Bol-
shaya Laba rivers, 200–2500 m a. s. l.), as well as coastal 
areas of the Black Sea shelf and shallow areas of the 
Taman Bay of the Azov Sea (depths from 0.1 to 5 m). 
The objects of study were communities with varying 
degrees of participation of certain species, located in 
natural (semi-natural) and anthropogenic habitats of 
different types: 7 communities with the dominance of 
brown algae Ericaria bosphorica and Gongolaria bar-
bata (Cystoseira sensu lato) (macrophytobenthos of the 
Black Sea), 6 — aquatic plants Zostera noltei and Z. ma-
rina (macrophytobenthos of the Azov Sea) and Solidago 
сanadensis (synanthropic communities), 5 each domi-
nated by Calamagrostis arundinacea (subalpine mea
dows), Calamagrostis epigejos, Botriochloa ischaemum 
(low mountain meadows, synanthropic communities), 
Rubus caesius (edges and old fields) and Medicago fal-
cata (synanthropic communities).

Within each community 25–30 plots (0.5×0.5 m) 
were established. A sample of aboveground biomass 
was taken in each plot. For each of them were deter-
mined: 1) the weight of the wet biomass in general 
(W), the biomass of dominating (Wd) and associated 
species (Ws); 2) the degree of dominance (D = Wd / W), 
3) the number and composition of associated species. 
For marine bottom communities, the Wd reflected 
the joint biomass of Ericaria bosphorica and Gongo-
laria barbata as well as Zostera noltei and Z. marina, 
respectively. In addition, since macrophytobenthos 
dominants may effect both negativly (competition) 
and positivly (protection, substrate) on other spe-
cies, their participation in communities was assessed 
through absolute (Wd) biomass.

From each series 10 samples with both the lowest 
(LD) and the highest (HD) dominant participation 
were selected. Data on species constancy in groups of 
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LD biomass samples taken from 5 to 7 communities 
dominated by certain species were combined into one 
Table (infracenotic system, ICS), as well as data on 
species constancy in groups of samples with HD. The 
degree of differentiation of ICS with LD and with HD 
was assessed in two ways: 1) through the number of 
species considered as diagnostic for certain communi-
ties (the higher the number of such species, the higher 
the degree of differentiation of the ICS); 2) by visual 
comparison of the results of PCA-ordination of bio-
mass samples with LD and with HD. 

The results show that an increase in the participa-
tion of dominants in non-forest terrestrial and marine 
bottom plant communities leads to a decrease in the 
constancy of associated species. As a result, some spe-
cies lose their diagnostic status, while others become 
diagnostic ones. The number of the first in most cases 
is much higher than the second. Therefore, groups of 
samples with HD are characterized by a smaller num-
ber of diagnostic species than groups of samples with 
LD, and, accordingly, less differentiation. To a greater 
extent, this is expressed in communities with the do
minance of Rubus caesius, Calamagrostis arundinacea, 
C. epigejos and Medicago falcata, and to a lesser ex-
tent, in communities with the dominance of Solidago 
сanadensis, as well as in macrophytobenthos. In addi-
tion only about 40 % of the species identified as diag-
nostic in groups of samples with HD are diagnostic for 
groups of samples with LD, taken from the same com-
munities. Including, in communities with the domi-
nance of Solidago canadensis  — only 20  %, Zostera 
noltei and Z. marina  — 25  %, Rubus caesius  — 33  %. 
The PCA-ordination of groups of samples with low 
and high dominance of Calamagrostis arundinacea, 
Rubus caesius, Medicago falcata and Cystoseira  s.  l. 
shows slightly higher differentiation of the former 
(with LD) than the latter (with HD). In communities 
with low and high participation of other dominants, 
the differences in this regard are not pronounced.

Thus, our results showed that groups of biomass 
samples with low and high participation of dominants, 
taken from the same communities, are characterized 
mainly by different numbers and composition of diag-
nostic species. This means that the results of the plant 
communities classification based on the ecological-flo-
ristic approach may depend, among other things, on 
the degree of species dominance in the sample plots. 
However, there is a circumstance that limits the signi
ficance of our results for the practice of syntaxonomic 
studies of terrestrial vegetation. It is associated with 
a significantly different size of sample plots that we used 
for biomass sampling (0.25 m2) and which are usually 
used for terrestrial communities (16–100 m2). In par-
ticular, if the influence of dominants on other species is 
indiscriminate, then it should be expected that its con-
sequences for the community species richness, and, ac-
cordingly, the occurrence of species, will be clearly felt 
only in relatively small sites (Powell et al., 2011, 2013; 
Akatov et al., 2021, 2022; Afanasyev et al., 2022). The 
relevés of macrophytobenthos (sampling of biomass) 
are usually made on much smaller sample plots (0.1–
0.25 m2). Therefore, for the practice of hydrobotanical 
research, our results may be more useful.
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