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Оценка факторов флористического богатства сообществ на верхней границе леса 
на Полярном Урале

Обсуждается сравнительная важность факторов, определяющих флористическое богатство сообществ 
на верхней границе леса (180—300 м над уровнем моря) на склонах г. Черной (Полярный Урал). Для ана-
лиза данных (51 выборка видового богатства на площадях разного размера в экотопах с разным режимом 
увлажнения) использован информационный критерий Акаике. Установлено, что флористическое богатство 
сильнее всего зависит от режима увлажнения экотопов и площади описания. К факторам с наибольшей 
объясняющей ценностью относится также принадлежность сообществ к высотному поясу. Флористиче-
ское богатство слабо связано с фактором «высота над уровнем моря». Из фитоценотических характеристик 
с числом регистрируемых видов связано только проективное покрытие травяно-кустарничкового яруса. 
Изложенный подход к оценке важности разных факторов показывает возможности сравнительного анализа 
причин флористического богатства с использованием методологии мультимодельного вывода.

Ключевые слова: флористическое богатство — видовое богатство сосудистых растений, экотоп, верх-
няя граница леса, информационный критерий Акаике.

Современные представления о механизмах формирования видового богатства плю-
ралистичны. Можно выдвинуть несколько гипотез, объясняющих, почему на какой-либо 
территории зарегистрировано наблюдаемое число видов и как это число будет менять-
ся при изменении условий. Общее число подобных гипотез превышает 100, но видовое 
богатство сообществ «разных моделей организации… формируется с участием разных 
факторов» [11, с. 227]. Это позволяет надеяться, что для сообществ с близкими услови-
ями реалистичные объяснения видового богатства могут быть найдены более или менее 
уверенно.

В суровых климатических условиях состав и структура сообществ формируются 
преимущественно под влиянием экотопа — S-модель [11; 15]. Традиционно структура 
растительного покрова в горных регионах анализируется в первую очередь в связи с вы-
сотной поясностью, т.е. с изменением климатических условий (температура, количество 
осадков, ветровой режим и др.) при подъеме в горы [5; 12; 18; 20]. В числе важных при-
чин флористического богатства указываются также орографические (экспозиция склона, 
абсолютная высота над уровнем моря, рельеф) и эдафические (гранулометрический и 
химический состав горных пород, водный и температурный режимы почвы) факторы [5; 
9; 10; 17; 21].

Цель работы — оценить сравнительную важность некоторых абиотических и фито-
ценотических факторов, определяющих флористическое богатство естественных сооб-
ществ на верхней границе леса на Полярном Урале.

Материалы и методы исследования
Район исследований — склоны г. Черной (66°47′—66°49′ с.ш., 65°30′—65°35′ в.д.; 

бассейн р. Соби) на восточном макросклоне Полярного Урала в южной части зоны лесо-
тундры в полосе многолетнемерзлых горных пород с преобладанием габбро. Верхнюю 
границу леса образует лиственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.), что отражает суро-
вость и континентальность климата при коротком вегетационном периоде [6]. В качестве 
объектов взят ряд фитоценозов, находящихся на разных стадиях лесообразовательного 
процесса на склонах восточной и северо-восточной экспозиций [2; 19]. Оценка флори-
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стического богатства проведена в сообществах трех высотных поясов: верхняя часть гор-
но-таежного, подгольцовый, нижняя часть горно-тундрового (табл. 1). 

Таблица 1
Объекты исследования и их расположение на высотных профилях в экотоне верхней границы 

леса в районе горы Черной (Полярный Урал)
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Объект исследований

1

Горно-тундровый

298—300
В

ПС

Тундра кустарничково-мохово-лишайниковая 
с ерником и одиночными деревьями2 253—265

3 265—268
С—В

Тундра травяно-кустарничковая с мхами, 
лишайниками и одиночными деревьями

4

Подгольцовый

235—243 Лиственничное редколесье ерниково-
кустарничково-мохово-лишайниковое

5 248—253

В

УВ

Лиственничное редколесье 
ерниково-травяно-кустарничково-моховое

6 240—248
7 233—234
8 243—245

ВЛ

9
219—223

10
11 230—233

Лиственничный лес 
ерниково-травяно-кустарничково-моховой12 219—221

13 217—219

14 199—201
ПР

Лиственничный лес 
ерниково-кустарничково-травяной

15 197—199 Лиственничное редколесье 
ерниково-кустарничково-травяное

16 Горно-таежный 182—185 ВЛ Лиственничный лес 
ерниково-травяно-кустарничково-моховой

Использованные сокращения: * В — восточная; С—В — северо-восточная; ** ПС — периодически 
сухие, УВ — умеренно влажные, ВЛ — влажные, ПР — с проточным увлажнением.

Геоботанические описания выполнены на учетных площадках размером 20×20 м в 
3-кратной повторности в 16 выделах (всего 48). Кроме того, в сообществах с разновоз-
растным древесным ярусом (выделы 5—7; 8—10; 11—13) видовое богатство определили 
по 6 и 9 площадкам размером 20×20 м. Геоботанические описания проведены также в 
5 типах сообществ (выделы 1, 3, 4, 10, 16) на учетных площадках 10×10 м (всего 60).  
В результате оценки числа видов, зарегистрированных на одной, двух и большем числе 
площадок, получили серию выборок видового богатства на пробных площадях разного 
размера в экотопах с разным режимом увлажнения. Для анализа взяли 51 выборку: 15 по 
100 м2, 5 по 200 и 300 м2, 4 по 800 м2, 16 по 1200 м2, 3 по 2400 и 3600 м2. 

Все учетные площадки размером 20×20 м размещали в пределах геоморфологически 
и фитоценотически однородных выделов (фитоценозов). Отдельные площадки иногда 
имели общие границы, а иногда были разнесены в пространстве, но не перекрывались. 
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Для каждой площадки составлен список видов сосудистых растений и доминантов из 
числа мохообразных и лишайников. Принадлежность видов сосудистых растений к эко-
логическим группам и широтным географическим фракциям с учетом жизненных форм 
устанавливали по Н. А. Секретаревой [16], видов мхов к экологическим группам — по 
А. П. Дьяченко [8]. Проведен глазомерный учет проективного покрытия (ПП, %) общего 
и по ярусам (кустарниковый, травяно-кустарничковый, мохово-лишайниковый / лишай-
никово-моховой).

В работе анализировали только флористическое богатство сообществ, рассматривая 
в качестве характеристик число видов сосудистых растений и число видов травянистых 
растений. Факторы, которые анализировали как вероятные причины изменения флори-
стического богатства, разделили на две группы.

Первая группа — характеристики абиотических условий:
1) абсолютная высота над уровнем моря, м;
2) высотный пояс, точнее принадлежность сообществ к одному из трех высотных 

поясов;
3) режим увлажнения экотопа, который определяли на основании экологической 

структуры ценофлор и бриофлор. При выделении режимов увлажнения учитывали каме-
нистость грунтов, заснеженность и особенности почвенного покрова.

Рассматривали четыре типа экотопов. В периодически сухих экотопах (тундры, ред-
колесья) сообщества подвергаются воздействию сильных ветров; мощность снежного по-
крова до 15—30 см; выражен маломощный почвенный профиль; в напочвенном покрове 
доминируют лишайники; среди сосудистых растений и мохообразных преобладают ксе-
ромезофитные, мезоксерофитные и мезофитные виды. В умеренно влажных, влажных 
экотопах и в экотопах с проточным увлажнением (редколесья и леса) мощность снежного 
покрова до 0,75—3 м; хорошо выражен суглинистый почвенный профиль; значительна 
доля мезофитных видов сосудистых растений. В моховом покрове умеренно влажных 
экотопов наиболее обильны мезофитные виды; во влажных экотопах — мезофитные и 
гигрофитные виды; в экотопах с проточным увлажнением мхи редки.

Вторая группа — факторы фитоценотической структуры:
1) общая фитомасса древостоя, ц/га (по: [19]);
2) ПП мхов, %;
3) ПП лишайников, %;
4) ПП травяно-кустарничкового яруса, %;
5) ПП кустарникового яруса, %.
В качестве дополнительного фактора варьирования оценок флористического богат-

ства сообществ анализировали площадь описания.
Статистический анализ выполнен в пакете STATISTICA 6.0. Для выбора перемен-

ных, оптимально объясняющих видовое богатство сосудистых растений, использовали 
методологию мультимодельного вывода [22] с расчетом состоятельного информацион-
ного критерия Акаике (CAIC) и последующим суммированием CAIC-весов моделей (W) 
в отношении отдельных переменных (∑W). Значения ∑W интерпретировали как веро-
ятность того, что переменная — лучшая из исследованного набора, т.е. обладает наи-
большей объясняющей ценностью. Суть подхода, обозначаемого как мультимодельный 
вывод, состоит в выборе из нескольких статистических моделей с помощью критерия 
Акаике. Этот критерий оценивает соотношение между правдоподобием и сложностью 
объясняющих моделей. Лучшие модели, т.е. лучшие объяснения, должны быть макси-
мально правдоподобными и минимально сложными.
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Результаты и их обсуждение
В экотоне верхней границы леса сообщества горно-тундрового пояса (253—300 м 

над ур. м.) представлены тундрами с одиночными деревьями. Сообщества подгольцового 
пояса (197—253 м над ур. м.) — лиственничные редколесья и леса. Верхняя часть гор-
но-таежного пояса (182—200 м над ур. м.) покрыта лиственничным лесом (см. табл. 1).

Результаты анализа основных характеристик фитоценозов и экотопов на верхней гра-
нице леса опубликованы ранее [3; 4]. Изменения в составе и структуре сообществ в ходе 
естественного лесообразовательного процесса сопровождаются возрастанием мощности 
снежного покрова на фоне уменьшения каменистости грунтов и увеличения сформиро-
ванности почвенного профиля. При этом закономерно меняются географическая струк-
тура ценофлор, состав биоморф в сообществах, показатели продукционного и деструк-
ционного процессов, а также направления и напряженность связей между основными 
компонентами фитоценозов [13; 14].

На первом этапе анализа факторов, определяющих флористическое богатство сооб-
ществ, рассмотрели, как соотносятся между собой значения факторов, характеризующих 
абиотические условия. Установлено, что обязательным для объяснения особенностей 
флористического богатства сообществ является фактор режим увлажнения экотопа. 
Сумма CAIC-весов (∑W) для этого фактора равна единице. Также ∑W = 1,00 для пло-
щади описания. Сумма CAIC-весов для фактора высотный пояс (∑W = 0,86 для числа 
видов сосудистых; ∑W = 0,92 для числа видов травянистых растений) указывает на его 
явное значение для оценки флористического богатства. Соотношение правдоподобия и 
сложности для моделей с включением другого фактора — высота над уровнем моря — 
существенно меньше, о чем свидетельствуют незначительные суммы CAIC-весов  
(∑W = 0,48 для числа видов сосудистых растений; ∑W = 0,22 для числа видов травяни-
стых растений).

Следовательно, из рассмотренных абиотических факторов число видов растений 
в наибольшей степени определяется режимом увлажнения и размером обследованной 
площади, в меньшей — абсолютной высотой расположения участка. Весомое значение 
для структуры растительности в горных условиях может иметь экспозиция склона. Но 
наши материалы не позволяют оценить влияние данного фактора, так как все пробные 
площади расположены на одном склоне. Сходным на исследованной территории являет-
ся также состав пород (габбро). Поэтому можно уверенно обсуждать значение режима  
увлажнения как реальной причины варьирования числа регистрируемых видов сосуди-
стых растений.

Это заключение иллюстрируют материалы рисунка 1, из которых следует, что число 
обнаруженных видов растений всегда возрастает пропорционально увеличению лога-
рифма обследованной площади. При этом независимо от площади обследования среднее 
число видов выше во влажных экотопах и в экотопах с проточным увлажнением по срав-
нению с умеренно влажными и периодически сухими экотопами (рис. 1 а). Диапазоны 
числа видов сосудистых растений на 300 м2 (3×100 м2) составляют 25—38 видов в пе-
риодически сухих экотопах и 41—43 вида — во влажных. Соответствующие диапазоны 
при площади обследования 1200 м2 (3×400 м2) составляют 35—41 вид в периодически 
сухих экотопах, 26—33 — в умеренно влажных и 41—61 — во влажных и с проточным 
увлажнением.

В зависимости от того в каком высотном поясе выполнено описание (рис. 1 б), чис-
ло обнаруженных видов сосудистых растений варьирует меньше, чем в зависимости от 
режима увлажнения. Это означает, что дифференцирующее влияние фактора высотный 
пояс в нашем случае не является решающим. Можно отметить, что в исследованных тун-
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дровых сообществах видовое богатство сосудистых растений ниже, чем в подгольцовом 
и горно-таежном поясах. Но эти различия не очень контрастны. Во всяком случае, они ме-
нее контрастны, чем различия между группами экотопов с разным режимом увлажнения. 
Наибольший размах оценок флористического богатства, особенно при больших площа-
дях описаний (1200—3600 м2), наблюдается в подгольцовом поясе — от 26 до 70 видов. 
Вероятно, это следствие неоднородности растительности и экотонного эффекта, выража-
ющегося в выравнивании богатства сообществ из-за инвазии новых видов (чаще травя-
нистых) с прилегающих территорий на фоне изменения теплообеспеченности экотопов.

Рис. 1. Увеличение с ростом площади описания флористического богатства в экотопах с разным режи-
мом увлажнения (а: 1 — периодически сухие; 2 — умеренно влажные; 3 — влажные и с проточным увлаж-
нением) и в разных высотных поясах (б: 4 — горно-тундровый, 5 — подгольцовый, 6 — горно-таежный)

Безусловно, температура — важнейший экологический фактор, который обычно за-
дает границу между высотными поясами в горах [1]. В нашем случае температурные 
особенности разных высотных поясов подтверждаются как результатами прямых изме-
рений, так и косвенно. Прямые измерения, полученные на профиле восточной экспози-
ции автономными термодатчиками TBI32-20+50 StowAway Tidbit (Onset Computer corpo-
ration), любезно предоставлены П. А. Моисеевым: температура почвы на глубине 10 см 
вне подкроновых пространств зимой 2003—2004 гг. в горно-тундровом поясе была на 
5—9°C ниже, чем в горно-таежном. Косвенно о разности термического режима высотных 
поясов свидетельствует специфичность географической структуры их ценофлор: доля 
относительно теплолюбивых видов гипоарктической и бореальной фракций закономер-
но снижается при переходе от горно-таежного пояса (86%) к подгольцовому (56—76%) и 
горно-тундровому (43—60%).

Однако, по нашим оценкам, ведущий абиотический фактор флористического богат-
ства — режим увлажнения экотопа, а не прямо связанный с температурными условиями 
фактор высотный пояс. Значение режима увлажнения для дифференциации числа ви-
дов сопоставимо со значением такого ключевого методического обстоятельства, как пло-
щадь описания. При интерпретации этого результата необходимо учитывать, что режим  
увлажнения описывает не только особенности влажности почвы, но и другие свойства 
экотопов. Градиент увлажнения — это также и градиент заснеженности и, следовательно, 
градиент благоприятности температурных условий в зимний период. Другая особенность 
экотопов разных категорий увлажнения — неодинаковый характер и интенсивность не-
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благоприятных воздействий. В периодически сухих экотопах такие воздействия прояв-
ляются преимущественно в зимний период: низкие температуры воздуха, промерзание 
почвы, засекание ветром. Это ограничивает спектр способных существовать в данных 
условиях видов растений. В более влажных экотопах в зимний период растения обычно 
относительно защищены от экстремальных воздействий слоем снега. В вегетационный 
период почвенно-растительный покров влажных экотопов может повреждаться потоками 
вод с вышележащих участков. Это увеличивает число микроместообитаний, что может 
положительно сказываться на флористическом богатстве. В целом фактор режим увлаж-
нения экотопов проявляется локально и определяет богатство и смену фитоценозов в 
пределах высотного пояса. При этом факторы высотный пояс и режим увлажнения эко-
топа не являются абсолютно независимыми, так как в основе различий между высотны-
ми поясами лежит не только разный термический режим их экотопов, но и разный режим 
увлажнения [7].

На втором этапе анализа для объяснения флористического богатства сообществ до-
полнительно к характеристикам абиотических условий использовали фитоценотические 
параметры (табл. 2). Установлено, что ни общая фитомасса древостоя, ни проективное 
покрытие мхов, лишайников, кустарников и травяно-кустарничкового яруса не являются 
оптимальными предикторами для объяснения видового богатства сосудистых растений. 
Отчетливо сохраняется ведущее значение трех факторов — площадь описания, режим 
увлажнения экотопов (в обоих случаях ∑W = 1,00) и высотный пояс (∑W = 0,99—1,00). 
Для большинства фитоценотических параметров, значения которых существенно варьи-
руют на разных отрезках высотного градиента, объясняющая ценность заметно ниже 
(∑W = 0,15—0,51). Только для проективного покрытия травяно-кустарничкового яру-
са ∑W = 0,85—0,95. Расчет коэффициента корреляции между числом видов сосудистых 
растений и проективным покрытием травяно-кустарничкового яруса указывает на связь 
средней тесноты (для площади описания 10×10 м при n = 18, R2 = 0,68 и P < 0,001).

Таблица 2
Суммы CAIC-весов характеристик абиотических условий и фитоценотических характеристик, 

объясняющих флористическое богатство сообществ

Факторы флористического богатства
Число видов растений

сосудистых травянистых
Площадь описания 1,00 1,00

Абиотические параметры
Высотный пояс 0,99 1,00
Режим увлажнения экотопов 1,00 1,00

Фитоценотические параметры
Общая фитомасса древостоя 0,46 0,35
Проективное покрытие

 мхов 0,26 0,15
 лишайников 0,51 0,20
 травяно-кустарничкового яруса 0,85 0,95
 кустарников 0,17 0,31

Заключение
Использование информационного критерия Акаике для оценки факторов, определя-

ющих флористическое богатство сообществ на верхней границе леса на Полярном Урале, 
по серии пробных площадей в разных типах экотопов в высотном градиенте позволило 
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сравнить выборки разного размера и из ряда доступных для анализа факторов выявить 
наиболее значимые. Как можно было предполагать, в качестве детерминанта флористи-
ческого богатства важна площадь описания сообществ. К числу ключевых абиотических 
факторов относится режим увлажнения экотопов. Еще один важный, по нашим оценкам, 
фактор — высотный пояс, границы которого контролируются температурой. Фитоцено-
тическое разнообразие внутри пояса определяется, по-видимому, режимом увлажнения 
экотопов. Флористическое богатство слабо связано с абсолютной высотой над уровнем 
моря. Из учтенных фитоценотических характеристик заметно только положительное 
влияние проективного покрытия травяно-кустарничкового яруса, флористически наи-
более богатого и повсеместно представленного на пробных площадях.

Нами проанализированы не все факторы, важные для оценки флористического бо-
гатства сообществ. Однако описанный подход к «взвешиванию» важности разных факто-
ров, на наш взгляд, показывает возможности сравнительного анализа причин флористи-
ческого богатства с использованием методологии мультимодельного вывода.
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D. V. Veselkin

Evaluation of floristic richness of phytocenoses in the upper forest boundary 
of the Polar Urals

The article discusses the comparative significance of a number of factors predetermining floristic richness of 
phytocenoses in the upper forest boundary (180—300 m above sea level) on the slopes of Mount Chyornaya (the 
Polar Urals). To analyze the data (51 samples of biodiversity in the areas of different size in ecotopes with different 
moisture regimes) the CAIC informational criterion was used. It was found that floristic richness depended mostly 
on the ecotope water regime and the analyzed area. The factor of whether the phytocenoses belong to altitudinal belt 
was among the most valuable ones. The floristic richness is weakly connected with the factor of elevation above 
sea level. As for phytocoenotic characteristics, only the projective cover of herb-dwarf shrub layer is connected 
with the number of the registered species. This approach for the evaluation of various factors is an example of the 
comparative analysis of the causes of the floristic richness based on the methodology of the multimodal criterion.

Key words: floristic richness — vascular plant species richness, ecotope, upper forest boundary, CAIC 
informational criterion.
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