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Аннотация 

В статье представлены результаты проверки гипотез о зависимости значений первич-

ной надземной биомассы от средневзвешенных значений функциональных признаков рас-

тений-доминантов сообщества (гипотезы соотношения биомассы) и функционального раз-

нообразия (гипотезы комплементарности ниш). Растительный покров изученной террито-

рии представлен луговыми сообществами и напочвенным покровом лесных сообществ. В 

качестве материала для исследования была собрана надземная биомасса растений, у кото-

рых измеряли функциональные признаки листьев: площадь (LA), сухую массу (LDM), 

удельную листовую поверхность (SLA) и их средневзвешенные значения (CWM). Функци-

ональное разнообразие измеряли индексами функционального богатства (Fric), выравнен-

ности (Feve) и дивергенции (Fdiv). В результате проверки гипотезы о соотношении био-

массы выявлена значимая положительная связь биомассы луговых сообществ со значе-

ниями CWM признаков LA и SLA. При проверке гипотезы комплементарности ниш стати-

стически значимые связи биомассы и индексов функционального разнообразия не выяв-

лены как для луговых, так и для лесных сообществ. Индексы функционального разнообра-

зия травяно-кустарничкового яруса лесных сообществ показывают заметно более выра-

женные положительные связи с биомассой яруса. Гипотеза о соотношении биомассы 

наилучшим образом объясняет связь между биомассой и средневзвешенными значениями 

признаков луговых сообществ, а гипотеза о комплементарности ниш может работать при 

объяснении связи биомассы и функционального разнообразия растений лесных сообществ. 

Ключевые слова: функциональное разнообразие, гипотеза соотношения биомассы, 

гипотеза комплементарности ниш, LA, LDM, SLA, CWM 

Введение 

В настоящее время оценка экосистемных услуг является важным элементом 

политики управления экосистемами. От экосистемных услуг зависит благополу-

чие людей и их способность адаптироваться к глобальным изменениям и справ-

ляться с ними [1, 2]. Важным компонентом, определяющим доставку экосистем-

ных услуг, является биоразнообразие [3–5]. 

В современных исследованиях структуры и свойств экосистем наряду с тра-

диционными подходами анализа и оценки их таксономического и структурного 

биоразнообразия все большее внимание уделяется функциональному разнообра-

зию [6]. Функциональное разнообразие – это значение, диапазон и распределение 
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функциональных признаков организмов, составляющих экосистему [7]. В зависи-

мости от процессов и связанных с ними экосистемных услуг ключевыми компо-

нентами функционального разнообразия могут быть либо значения функциональ-

ных признаков отдельных видов и групп наиболее распространенных видов, либо 

разнообразие или многообразие признаков растений, встречающихся в сообще-

стве. Экосистемные процессы, по сути, в значительной степени определяются 

функциональными признаками доминирующих видов в составе биомассы [8], ко-

торые могут быть представлены как средневзвешенные значения признаков 

(CWM – Community Weighted Mean) [9–11].  

Со средневзвешенными значениями функциональных признаков (CWM) ли-

стьев коррелируют первичная продукция, скорость разложения подстилки и об-

щее количество углерода и азота в почве [9]. При внесении элементов минераль-

ного питания в почву виды, показавшие увеличение удельной листовой поверх-

ности, сильнее увеличивали свою биомассу [12]. Для исследования были выбра-

ны две основные гипотезы о том, как видовое разнообразие растительного сооб-

щества определяет его продуктивность: гипотеза о соотношении биомассы [8] 

и гипотеза комплементарности ниш [13]. Гипотеза о соотношении биомассы по-

стулирует, что продуктивность экосистемы, то есть скорость накопления орга-

нического вещества на уровне экосистемы, определяется прежде всего наличи-

ем или отсутствием высокопродуктивных видов, а не разнообразием и взаимодо-

полняемостью видов [14]. Установлено, что средневзвешенные значения призна-

ков растений, составляющих сообщества, коррелируют с надземной растительной 

биомассой [15]. Например, высокая удельная листовая поверхность (SLA) указы-

вает на сообщество, в котором доминируют виды с высокой устойчивостью к де-

градации окружающей среды, что связано с высокой способностью продуцирова-

ния органического вещества. По мнению ряда авторов [9, 16, 17], большая величи-

на сухой массы листьев указывает на сообщество с преобладанием видов, мало-

устойчивых к обусловленной чрезмерным выпасом скота или распашкой зе-

мель деградации окружающей среды (консервативных видов), что ассоцииру-

ется с низкой продуктивностью экосистем. Отмечено, что сенокошение не влияет 

на изменение площади листьев и SLA [18]. В сообществах, расположенных по 

градиенту естественной среды, внутривидовое варьирование массы и площади 

листа последовательно соответствует средневзвешенным значениям этих при-

знаков в сообществе, тогда как варьирование SLA соответствует положению со-

общества в градиенте среды [19]. 

Роль разнообразия функциональных признаков и варьирования их значе-

ний [7] в определении свойств и процессов экосистемы – гипотеза комплемен-

тарности ниш – менее ясна, чем роль CWM признаков. Гипотеза о том, что эко-

системные процессы и услуги зависят от функционального разнообразия, а не от 

видового богатства как такового, стала основным фактором концептуального раз-

вития функциональной экологии растений. Функциональное разнообразие было 

разделено на четыре относительно независимых компонента: функциональное 

богатство (Fric), выравненность (Feve), дивергенция (Fdiv) [20, 21] и дисперсия 

(Fdis) [22]. Таким образом, индексы функционального богатства и дисперсии ко-

личественно определяют объем сообщества, а индексы функциональной равно-

мерности и дивергенции – распределение значений функциональных признаков 
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видов в этом объеме. Эти функциональные свойства могут применяться в оценке 

взаимодополняемости ниш и, следовательно, для усиления экосистемных процес-

сов за счет разнообразия функциональных признаков. 

Целью настоящего исследования является оценка зависимости первичной 

надземной биомассы растений от средневзвешенных значений функциональных 

признаков сообщества (гипотеза соотношения биомассы) и от функционального 

разнообразия (гипотеза комплементарности ниш). Согласно гипотезе о соотно-

шении биомассы мы предполагаем наличие положительной связи величины 

биомассы с функциональными признаками листьев. Высокие значения этих при-

знаков будут указывать на сообщества, представители которых характеризуются 

высокой продукцией. Согласно гипотезе комплементарности ниш мы предпо-

лагаем, что функциональное разнообразие будет положительно коррелировать 

с биомассой. Работа посвящена поиску ответа на вопрос: какая из гипотез луч-

ше объясняет величину накапливаемой биомассы. 

1. Материалы и методы

Исследование выполнено на территории Республики Татарстан. Пробные 

площади (Plot) заложены в заповеднике (Раифский участок Волжско-Камского за-

поведника), в участковом лесничестве (Айшинское), в природном парке (лесопарк 

Лебяжье, г. Казань), на землях сельскохозяйственного назначения (окрестности 

н.п. Анатыш, Ильинское, Новопольский, Новочувашский, Рыбная Слобода и Ур-

няк). Растительность исследуемых территорий представлена луговыми и лесными 

формациями. Всего заложено 17 пробных площадей (7 лесных, 10 луговых), раз-

мер площадей составляет: для лугов 10×10 м
2
, для лесов 20×20 м

2
. Лесные сообще-

ства представлены формациями сосняков кустарничково-зеленомошных, сосняков 

кустарничково-сфагновых и березняков пушицево-сфагновых. Сосняки лесопарка 

испытывают антропогенную нагрузку и характеризуются III стадией рекреацион-

ной дигрессии. Луговые сообщества относятся к лесным cуходольным злаково-

разнотравным лугам. В зависимости от характера использования луга разделяются 

на заброшенные зарастающие лесом, сенокосные и пастбищные.  

На площадях выполнены геоботанические описания, проведен учет проек-

тивного покрытия по видам. На каждой площади заложено по десять площадок 

размером 0.25 м
2
 каждая, с которых произведен укос биомассы. Собранная био-

масса разделена на виды-доминанты и фракции (граминоиды, разнотравье и бо-

бовые), высушена и взвешена. К фракции граминоидов отнесены виды семейств 

Poaceae и Cyperaceae; в разнотравье вошли все остальные виды с невысоким ин-

дивидуальным вкладом в общую биомассу. 

Сообщества классифицированы при помощи программного обеспечения 

JUICE v7.0 [23] и отнесены к синтаксонам уровня класса растительности системы 

Браун-Бланке (EVC). По итогам классификации все рассматриваемые луговые со-

общества отнесены к классам: Molinio-Arrhenatheretea R. Tx. 1937 (MOL), Festuco-

Brometea Br.-Bl. Et Tx. Ex Soу 1947 (FES) и Artemisietea vulgaris Lohmeyer et al. 

ExvonRochow 1951 (ART); лесные сообщества к классам: Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. 

In Br.-Bl. Et al. 1939 (PIC)  и  Brachypodio pinnati-Betuletea pendulae  Ermakov et al.  
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Табл. 1 

Классификация исследованных сообществ 

Класс 

EVC 

Номер 

площади 

(Plot) 

Название ассоциации Месторасположение 

PIC 

P3 Березняк пушицево-сфагновый Раифский участок заповедника 

P6 Сосняк чернично-сфагновый Раифский участок заповедника 

P7 Сосняк чернично-сфагновый Раифский участок заповедника 

BRA 

P2 Сосняк ландышево-чернично-зелено-

мошный 

Раифский участок заповедника 

P4 Сосняк ландышево-бруснично-злако-

вый 

Лесопарк Лебяжье 

P5 Сосняк ландышево-чернично-зелено-

мошный 

Айшинское лесничество 

FAG 
P1 Сосняк ландышево-бруснично-зеле-

номошный 

Айшинское лесничество 

MOL 

P8 Зарастающий лесом разнотравный луг Раифский участок заповедника 

P11 Сенокосный разнотравно-злаковый луг пос. Урняк 

P14 Пастбищный злаково-разнотравный 

луг с разной интенсивностью выпаса 

пос. Новопольский 

P17 Пастбищный злаково-разнотравный 

луг с разной интенсивностью выпаса 

с. Ильинское 

FES 

P9 Пастбищный злаково-разнотравный 

луг с разной интенсивностью выпаса 

с. Рыбная Слобода 

P10 Пастбищный злаково-разнотравный 

луг с разной интенсивностью выпаса 

пос. Анатыш 

P13 Пастбищный злаково-разнотравный 

луг с разной интенсивностью выпаса 

с. Рыбная Слобода 

P16 Пастбищный злаково-разнотравный 

луг с разной интенсивностью выпаса 

пос. Новочувашский 

ART 

P12 Пастбищный злаково-разнотравный 

луг с разной интенсивностью выпаса 

пос. Анатыш 

P15 Зарастающий лесом злаково-разно-

травный луг 

Лесопарк Лебяжье 

1991 (BRA). Carpino-Fagetea sylvaticae Jakucs ex Passarge 1968 (FAG). Выделение 

ассоциаций и их названия даны на основании доминантно-детерминантного под-

хода в табл. 1. 

Выполнены измерения функциональных признаков листьев доминирующих 

видов, которые составляют большую часть расчетной биомассы на каждом от-

дельном участке [7, 8]. В исследованных лесных сообществах учитывались лишь 

виды травяно-кустарничкового яруса напочвенного покрова, древесные виды – 

явные доминанты в структуре биомассы сообщества – были исключены из ана-

лиза. Признаки определялись для каждого вида, встречающегося хотя бы один 

раз среди доминантов. Таким образом, для 74 видов луговых и лесных сосудистых 

растений выполнена оценка следующих признаков: площадь листьев, см
2
 (LA), 

сухая масса листьев, г (LDM), удельная площадь листьев на единицу их массы, 

см
2
/г (SLA). Измерения проводили по полностью развитым листьям, без патоло-

гий и повреждения фитофагами. Отбирали по десять листьев с 7–10 взрослых 

особей каждого вида, замеры выполнялись в соответствии со стандартными про-

токолами [15].  
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Средневзвешенные по сообществу значения (CWM) признаков листьев и ин-

дексы функционального разнообразия рассчитаны для сообществ каждой пробной 

площади на основе трех признаков: площадь, сухая масса и SLA. Для оценки 

функционального разнообразия использованы индексы функционального богат-

ства Fric, функциональной выравненности Feve и функциональной дивергенции 

Fdiv [20, 21, 24]. Значения признаков стандартизированы перед расчетом индек-

сов. Формула для расчета CWM признаков приводится ниже [25]: 

1

CWM trait ,
S

i i

i

p


 

где S – общее число видов, pi – относительное участие вида i, а traiti – значение 

признака вида i. 

Статистическая обработка данных и построение модели выполнены в про-

граммной среде R [26]. Все изученные параметры листьев имели нормальное 

распределение. Проверку на нормальность распределения проводили с помощью 

теста Шапиро – Уилка. Расчеты CWM признаков и функционального разнообра-

зия проводили в R с помощью пакета FD [27]. Для оценки скоррелированности 

CWM признаков и индексов функционального разнообразия с биомассой рас-

считывали параметрический коэффициент корреляции Спирмена. Для оценки 

силы влияния значимых корреляций рассчитан коэффициент детерминации R
2
. 

2. Результаты и их обсуждение

Для проверки гипотез было проведено шесть последовательных корреляци-

онных тестов. Полученные коэффициенты приведены ниже (см. табл. 5 и 6). 

С целью подтверждения гипотезы о соотношении биомассы, мы оценивали кор-

реляционную связь величины биомассы со средневзвешенными значениями 

(CWM) признаков SLA, LA и LDM. Предполагалось, что высокие CWM призна-

ков будут характерны для высокопродуктивных сообществ. Описательная стати-

стика значений признаков листьев по сообществам приведена в табл. 2; значений 

биомассы по сообществам – в табл. 3; CWM признаков и индексов – в табл. 4.  

Положительная связь между биомассой и CWM LA и SLA является статисти-

чески значимой. Результаты анализа связи между величиной биомассы и CWM 

признаками листьев приводятся в табл. 5 и на рис. 1. Наиболее продуктивными 

сообществами являются: зарастающий лесом разнотравный луг (P8), сенокосный 

разнотравно-злаковый луг (P11) и пастбищный злаково-разнотравный луг с конт-

ролируемым выпасом (P10). Для прочих пастбищных лугов (P12–P17) отмечены 

значительно более низкие показатели биомассы, а также средневзвешенные значе-

ния площади, сухой массы и удельной площади листа. Выявлена положительная, 

но незначимая связь между биомассой и CWM LA и LDM в травяно-кустарничко-

вом ярусе лесных сообществ. Отрицательная незначимая связь наблюдается меж-

ду биомассой и CWM SLA. Наиболее продуктивные лесные сообщества – относи-

тельно сухие ландышево-чернично-зеленомошные сосняки (P2) соответствуют 

низким CWM SLA и высоким CWM LA и LDM. Для  влажных чернично-сфаг-

новых сосняков (P6) характерны высокие CWM SLA, низкие CWM LA и LDM 

и наименьшая биомасса. Полученные результаты позволяют утверждать о нали-

чии  положительной  связи  между  величиной  биомассы и всеми измеренными 
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Табл. 3 

Описательная статистика значений биомассы по сообществам 

Класс 

EVC 

Номер 

площади 

Число 

проб (n) 

Надземная биомасса, г/м
2
 

Среднее 

значение 

Стандартное 

отклонение 

Мини-

мальное 

Макси-

мальное 

PIC 

P3 10 62.3 42.7 9.5 162.8 

P6 10 29.0 12.7 7.8 45.2 

P7 10 39.3 13.8 21.9 70.1 

BRA 

P2 10 101.8 80.5 39.0 325.7 

P4 10 43.9 18.3 26.1 93.2 

P5 10 39.5 12.7 17.1 63.0 

FAG P1 10 107.9 56.8 50.0 259.6 

MOL 

P8 10 414.3 84.4 246.1 570.2 

P11 10 238.9 68.7 135.6 385.4 

P14 10 111.4 56.4 32.4 192.6 

P17 10 66.5 41.8 16.5 173.3 

FES 

P9 10 99.4 42.2 16.2 162.7 

P10 10 282.6 79.9 183.2 460.6 

P13 10 132.6 73.6 55.3 269.6 

P16 10 92.9 16.6 64.6 122.3 

ART 
P12 10 158.9 54.9 89.2 263.1 

P15 10 107.2 43.0 49.5 203.4 

См. примечание к табл. 2. 

Табл. 4 

Описательная статистика средневзвешенных значений (CWM) признаков и индексов 

функционального разнообразия 

Класс EVC PIC BRA FAG MOL FES ART 

Число пробных площадей (n) 3 3 1 4 4 2 

CWM 

LA, см
2
 

Среднее значение 6.46 10.6 7.23 16.9 6.35 9.04 

Стандартное отклонение 2.48 3.03 – 7.64 1.57 0.40 

Минимальное 3.06 7.80 7.23 10.5 3.75 8.64 

Максимальное 8.91 14.8 7.23 29.5 7.81 9.43 

CWM 

LDM, г 

Среднее значение 0.03 0.08 0.05 0.10 0.07 0.07 

Стандартное отклонение 0.02 0.02 – 0.03 0.03 0.01 

Минимальное 0.01 0.06 0.05 0.07 0.03 0.06 

Максимальное 0.05 0.11 0.05 0.15 0.10 0.08 

CWM 

SLA, см
2
/г 

Среднее значение 232.2 167.6 138.1 162.4 114.5 118.6 

Стандартное отклонение 11.4 10.2 – 17.6 18.5 7.7 

Минимальное 222.2 156.4 138.1 143.2 94.3 110.9 

Максимальное 248.2 181.2 138.1 190.7 141.3 126.3 

Функцио-

нальное 

богатство 

Fric 

Среднее значение 0.10 0.25 0.65 0.50 0.27 0.39 

Стандартное отклонение 0.02 0.05 – 0.13 0.06 0.14 

Минимальное 0.07 0.18 0.65 0.31 0.17 0.25 

Максимальное 0.12 0.31 0.65 0.67 0.32 0.52 

Функцио-

нальная 

выравнен-

ность Feve 

Среднее значение 0.44 0.44 0.4 0.56 0.56 0.58 

Стандартное отклонение 0.24 0.15 – 0.10 0.10 0.07 

Минимальное 0.12 0.29 0.4 0.41 0.41 0.51 

Максимальное 0.70 0.64 0.4 0.68 0.69 0.64 
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Функцио-

нальная 

диверген-

ция Fdiv 

Среднее значение 0.47 0.57 0.57 0.72 0.81 0.78 

Стандартное отклонение 0.14 0.13 – 0.15 0.09 0.08 

Минимальное 0.33 0.40 0.57 0.47 0.66 0.70 

Максимальное 0.66 0.71 0.57 0.88 0.91 0.85 

Примечание. Рассчитанные CWM признаков и индексов функционального разнообразия имеют уровень 
значимости р ≤ 0.05. 

 

       Табл. 5 

Коэффициенты корреляции между величиной биомассы и средневзвешенными зна-

чениями функциональных признаков 

Средневзвешенные 

значения признаков 

Лесные сообщества Луговые сообщества 

r p R
2
 R P R

2
 

CWM LA, см
2
 0.54 0.21 0.29 0.69

*
 0.027 0.47

*
 

CWM LDM, г 0.54 0.21 0.28 0.48 0.16 0.23 

CWM SLA, см
2
/г –0.44 0.32 0.19 0.67

*
 0.033 0.45

*
 

Примечание: r – коэффициент корреляции, p – уровень значимости, R2 – коэффициент детерминации. 
*
 Если p < 0.05. 

 

значениями признаков в луговых сообществах, что служит подтверждением 

гипотезы о соотношении биомассы. Таким образом, представляется возможной 

оценка продуктивности луговых сообществ с использованием информации только 

о значениях функциональных признаков листьев растений. В случае лесных сооб-

ществ мы не можем утвердительно говорить о подтверждении предложенной ги-

потезы, так как связи биомассы и CWM признаков статистически не значимы 

и разнонаправлены. Вопрос об отрицательной связи биомассы с удельной площа-

дью листьев в лесных сообществах остается открытым. Целесообразно провести 

дополнительные исследования и расчеты, включая данные о функциональных 

признаках листьев деревьев и кустарников, вклад которых в общую продукцию 

сообщества значителен. 

Вторая проверяемая гипотеза комплементарности ниш предполагает, что 

функциональное разнообразие положительно коррелирует с биомассой. Резуль-

таты анализа корреляционных связей биомассы и индексов функционального 

разнообразия приводятся в табл. 6 и на рис. 2. 

Как следует из [24], функциональное богатство (Fric) указывает на степень 

использования ресурсов, потенциально доступных сообществу. Низкие значения 

индекса указывают на наличие ресурсов, которые не используются, что ведет 

к снижению продуктивности сообщества. В нашем исследовании максимальные 

значения биомассы и индекса функционального богатства Fric соответствуют 

зарастающим лесным разнотравным лугам (P8). Заметно меньшие значения био-

массы при достаточно высоком уровне функционального богатства имел сенокос-

ный луг, находящийся в активном пользовании (P11). Пастбищный луг с контро-

лируемым выпасом (P10) также отличается достаточно высокими значениями 

биомассы, но показывает более низкое функциональное богатство. Самостоятель-

ную группу формируют луга, испытывающие высокую пастбищную нагрузку: 

сбитое пастбище (P17) и рекреационный луг в лесопарке (P15). При высоком 

функциональном разнообразии они имеют низкие значения биомассы. Однако 

корреляционный анализ не выявил статистически значимых связей между значе-

ниями биомассы и Fric луговых сообществ.  
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Рис. 1. Взаимосвязь между биомассой и CWM признаков сообществ: LA, LDM, SLA. 

Обозначения: ▲ – луговые сообщества,● – лесные сообщества 
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     Табл. 6 

Коэффициенты корреляции значений биомассы и рассчитанных индексов 

Индексы функцио-

нального разнообразия 

Лесные сообщества Луговые сообщества 

r p R
2
 R P R

2
 

Функциональное  

богатство Fric 
0.56 0.19 0.31 0.34 0.33 0.11 

Функциональная  

выравненность Feve 
0.41 0.37 0.16 0.33 0.35 0.11 

Функциональная 

 дивергенция Fdiv 
0.43 0.33 0.18 -0.16 0.66 0.026 

Примечание: r – коэффициент корреляции, p – уровень значимости, R2 – коэффициент детерминации. 

 

В отличие от луговых, лесные сообщества демонстрируют положительные 

связи исследуемых показателей, хотя также статистически не значимые. Самыми 

высокими значениями биомассы и Fric отличается сухой сосняк ландышево-брус-

нично-зеленомошный (P1), а наименьшими значениями – березняк пушицево-

сфагновый (P3). Как ранее отмечалось, надземная продукция может быть прямо 

связана с функциональным богатством при совокупном анализе данных по всем 

сообществам, но эта связь может не выявляться внутри отдельных сообществ [28]. 

Функциональная выравненность (Feve) может рассматриваться как степень 

равномерности распределения биомассы сообщества в пространстве ниши, поз-

воляющей эффективно использовать весь спектр доступных ему ресурсов. Тре-

бует проверки предположение Мейсона [24] о том, что низкая функциональная 

выравненность указывает на недостаточное использование ресурсов ниши, что, 

как правило, снижает продукцию. Связь биомассы и индекса функциональной вы-

равненности Feve во многом повторяет закономерности связи биомассы и индекса 

функционального богатства Fric. Корреляционный анализ не выявил статисти-

чески значимой связи между значениями биомассы и индекса Feve. В луговых 

сообществах величина биомассы в большей мере зависит от характера антропо-

генного воздействия. Дудовой и др. [28] установлено, что функциональная вы-

равненность может быть не связана с продукцией сообществ. Полученные нами 

результаты не противоречат данному утверждению. 

Для лесных сообществ установлена слабая связь между биомассой и индексом 

Feve. Максимальные значения биомассы и выравненности характерны для различ-

ных по свойствам экотопов сообществ: сосняков ландышево-чернично-зелено-

мошных (P2) и березняков пушицево-сфагновых (P3). В сосняке чернично-сфаг-

новом значения биомассы и Feve являются минимальными (P7). 

Третий рассчитанный индекс – функциональная дивергенция (Fdiv), высокие 

значения которого указывают на высокую степень дифференциации ниш и, сле-

довательно, на низкую конкуренцию за ресурсы [24]. Однако данное утвержде-

ние требует проведения специальных экспериментальных исследований по изуче-

нию интенсивности конкуренции. Таким образом, сообщества с высокой функци-

ональной дивергенцией могут обеспечивать выполнение более разнообразных 

экосистемных функций в результате более эффективного использования ресурсов. 

Результаты исследования Дудовой и др. [28] подтвердили, что функциональная  
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Рис. 2. Корреляционная связь биомассы и индексов функционального разнообразия со-

обществ: Fric, Feve, Fdiv. Обозначения: ▲ – луговые сообщества,● – лесные сообщества 
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дивергенция выше в низкопродуктивных сообществах, нежели в более продуктив-

ных. В настоящем исследовании корреляционный тест показал слабую, статисти-

чески не значимую связь между значениями биомассы и индексом Fdiv.  

В целом анализ полученных значений индексов функционального разнообра-

зия лесных и луговых сообществ, занимающих различные экотопы по режимам 

увлажнения, почвенного плодородия и характера антропогенного использования 

территории, сделать вывод о том, что лесные сообщества более функционально 

структурированы. Очевидно, это является результатом длительного сосущество-

вания многолетних видов лесного сообщества и успешной дифференциацией их 

экологических ниш по сравнению с полидоминантными и сменно-доминантными 

луговыми сообществами, которые постоянно испытывают нарушения, вызванные 

внешним воздействием, что отражается на разнообразии и характере взаимоот-

ношений видов. 

Заключение 

В результате проверки гипотезы о соотношении биомассы выявлена зна-

чимая положительная связь биомассы луговых сообществ с CWM признаков 

LA и SLA. Показано, что луговые сообщества, представленные крупнолистными 

видами растений с высокими CWM площади и удельной площади на единицу 

массы листа, являются максимально продуктивными, что соответствует положе-

ниям проверяемой гипотезы. Для лесных сообществ подтвердить гипотезу не уда-

лось, так как значимых связей биомассы и CWM признаков листьев видов тра-

вяно-кустарничкового яруса не выявлено. Очевидно, функциональные признаки 

листьев видов травяно-кустарничкового яруса, имеющего второстепенное значе-

ние в лесном сообществе, не могут использоваться в качестве индикаторов про-

дукционных процессов в формируемом ими ярусе без учета особенностей видов 

древесного яруса, которые играют ведущую роль в освоении ресурсов и накоп-

лении биомассы. 

При проверке гипотезы комплементарности ниш не удалось выявить стати-

стически значимых связей биомассы и индексов функционального разнообразия 

как луговых, так и лесных сообществ. Несмотря на факт отсутствия связей, выяв-

лены определенные тенденции зависимости биомассы сообществ от их функцио-

нального разнообразия. Отметим, что все рассчитанные индексы функционально-

го разнообразия травяно-кустарничкового яруса лесных сообществ показывают 

заметно более выраженные положительные связи с биомассой яруса. Видимо, 

длительный характер взаимоотношений между видами в относительно стабиль-

ных лесных сообществах, сильно зависимых от древесных доминантов, позволяет 

сформировать функциональную иерархию в ярусе, которая отражается и на его 

продуктивности. Величина биомассы сменно-доминантных и полидоминантных 

луговых сообществ зависит как от видового и функционального разнообразия, 

так и от характера и интенсивности антропогенного воздействия.  

Таким образом, для описания величины накапливаемой биомассы и про-

дуктивности сообщества подходят обе гипотезы, рассматриваемые в настоящей 

работе. Разница заключается в том, что одна гипотеза лучше работает при оцен-

ке биомассы неустойчивых, интенсивно изменяющихся сообществ, а другая – 

при оценке биомассы сообществ, близких или приближающихся к зональному 
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устойчивому состоянию. Гипотеза о соотношении биомассы наилучшим образом 

позволяет объяснить связь между биомассой и средневзвешенными значениями 

функциональных признаков растений луговых сообществ, а гипотеза о компле-

ментарности ниш может работать при объяснении связи между биомассой и функ-

циональным разнообразием лесных сообществ. Последнее утверждение требует 

проведения дополнительных исследований. 

В плане практического применения результатов исследования можно реко-

мендовать измерение функциональных признаков листьев растений и оценку про-

ективного покрытия доминантных видов для определения потенциальной био-

массы луговых сообществ без применения трудоемкого процесса ее сбора, об-

работки и измерения. 
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Abstract 

In this article, we tested two hypotheses about the dependence of primary aboveground biomass 

on community-weighted mean functional traits of dominant plant species (mass ratio hypothesis) and 

on functional diversity (niche complementarity hypothesis). The vegetation cover of the area under 

study consists of grassland communities and forest understory communities. The material analyzed 

comprised the above-ground biomass of plants. The following functional traits of leaves were measured: 

area (LA), dry mass (LDM), specific leaf area (SLA), and their community weighted means (CWM). 

Functional diversity was numerically expressed using the indices of functional richness (Fric), evenness 

(Feve), and divergence (Fdiv). The testing of the biomass correlation hypothesis revealed a significant 

positive relationship between the biomass of grassland communities and the CWM values of the LA and 

SLA traits. The testing of the niche complementarity hypothesis showed no statistically significant rela-

tionships between the biomass and functional diversity indices for both grassland and forest communities. 

The indices of functional diversity of the forest understory communities had markedly more pronounced 

positive relationships with the layer biomass. The mass ratio hypothesis best explains the relationship between 

the biomass and CWM of the grassland traits, while the niche complementarity hypothesis elucidates the rela-

tionship between the biomass and the functional diversity of plants in the forest communities. 

Keywords: functional diversity, mass ratio hypothesis, niche complementarity hypothesis, LA, 

LDM, SLA, CWM 

Figure Captions 

Fig. 1. Relationship between the biomass and CWM traits of the communities under study: LA, LDM, 

SLA. Key: ▲ – grassland communities, ● – forest communities. 

Fig. 2. Correlation between the biomass and the indices of functional diversity: Fric, Feve, Fdiv. Key: 

▲ – grassland communities, ● – forest communities. 
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