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АННОТАЦИЯ

Современная долговременная динамика высокогорных сообществ может быть обусловлена как потеп- 
лением климата,  так и сокращением хозяйственной деятельности. За период с 1987 по  2019 г. на посто-
янных площадках альпийских пестроовсяницевых лугов (Тебердинский национальный парк,  Карачаево-
Черкесия,  Россия) проводили ежегодные учеты численности побегов сосудистых растений. В регрессионных 
моделях динамики численности предикторами были год (для выявления линейных трендов) и погодные 
условия: средние температуры и количество  осадков в вегетационный период прошлого  года (июль – ​
август) и в начале текущего  года (май – ​июнь). Численность побегов значимо  возрастала у шести видов 
с меньшей средней высотой распространения на территории национального  парка и уменьшалась у пяти 
более высокогорных видов. Однако  эти тренды не были обусловлены повышением средних температур  
июля – августа предыдущего  года. Колебания погодных условий влияли на флуктуационную изменчивость 
некоторых видов независимо  от направленности их динамики. Показатели линейных трендов на одном 
из участков были положительно  скоррелированы с удельной листовой поверхностью,  содержанием воды 
в листьях и вкладом рудеральной стратегии,  а отрицательно  – ​с вкладом стресс‑толерантной стратегии. 
Динамика пестроовсяницевых лугов связана в первую очередь с длительной восстановительной сукцессией 
после прекращения выпаса,  а не с потеплением в вегетационный период. Основной доминант сообщества,  
Festuca varia Haenke, наименее подвержен флуктуациям и изменениям климата в текущем диапазоне,  
обеспечивая стабильность сообщества.

Ключевые слова: альпийские сообщества,  разногодичная динамика,  функциональные признаки,  
температура,  прекращение выпаса.

время изменения в составе и структуре аль-
пийских сообществ,  где увеличивается уча-
стие видов с меньших высот,  а участие более 
высокогорных видов,  наоборот,  уменьшается 
[Parmesan, 2006; Walther et al., 2009; Elumeeva 

ВВЕДЕНИЕ

Постепенные сдвиги границ ареалов вверх 
отмечены для растений в разных горных си-
стемах [Gottfried et al., 2012; Pauli et al., 2012]. 
С ними сопряжены наблюдаемые в настоящее 
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et al.,  2013]. Одна из возможных причин по-
добного  явления – ​потепление климата [Bahn, 
Körner, 2003; Parmesan, 2006; Walther et al., 
2009; Winkler et al., 2019],  чему есть и неко-
торые экспериментальные подтверждения 
[Harte, Shaw, 1995]. Однако  по  крайней мере 
на локальном уровне изменение климата мо-
жет и не быть главной причиной высотного  
сдвига ареалов. Так,  в некоторых многолетних 
рядах наблюдений корреляции участия вида 
с климатическими переменными,  такими как 
средние температуры или количество  осад-
ков,  отражают его  реакции на конкретные по-
годные условия,  но  при этом значимо  не свя-
заны с общим трендом [Kammer et al., 2007; 
Wang et al., 2012; Czortek et al., 2018; Elume- 
eva et al., 2021]. На лугах в горах Krkonoše (Че-
хия),  долговременная динамика видов не была 
связана с их температурными предпочтения-
ми по  шкалам Элленберга [Skálová et al., 2022]. 
Современные процессы в высокогорных сооб-
ществах также могут оказаться результатом 
снижения интенсивности выпаса [Mayer et al., 
2009; Speed et al., 2012; Czortek et al., 2018; Pa-
lay, Kollár, 2018] или усиления депонирования 
азота из атмосферы [Phoenix et al., 2006]. Вли-
яние климатических факторов на динамику 
альпийских лугов в Альпах было  выражено  
на участках с выпасом,  а при исключении вы-
паса практически не проявлялось [Kaufmann 
et al., 2021].

Наибольшие изменения в соотношении уча-
стия видов с разным высотным распростра-
нением характерны для специфических ме-
стообитаний альпийских ковров с длительно  
сохраняющимся снежным покровом,  тогда 
как сообщества на гребнях и склонах менее им 
подвержены [Onipchenko et al., 2004; Matteodo 
et al., 2016; Liberati et al., 2019]. Тем не менее на 
альпийских пустошах Тебердинского  нацио-
нального  парка за 37‑летний период увеличе-
ние численности побегов отмечено  для многих 
видов травянистых растений [Elumeeva et al., 
2021]. Пестроовсяницевые луга располагаются 
по  склону ниже альпийских пустошей и раз-
виваются в  условиях умеренного  накопле-
ния снега зимой,  многие виды растений на-
ходят здесь свой аутэкологический оптимум 
[Тетевина,  Онипченко,  2008]. Доминанты,  уз-
колистные злаки Festuca varia Haenke и Nar-
dus stricta L.,  сильно  отличаются от осталь-
ных видов по  совокупности функциональных 

признаков листьев [Онипченко  и др.,  2022],  
а по  своей роли в формировании структуры 
лугов они не могут быть замещены соседни-
ми растениями [Elumeeva et al., 2017]. В свя-
зи с этим интересно  оценить,  участие видов 
с какими функциональными признаками зна-
чимо  возрастает или уменьшается в долговре-
менной динамике.

Совокупность функциональных признаков 
растений отражает характер  процессов,  про-
исходящих в фитоценозах,  значительно  луч-
ше,  чем видовой состав или набор  жизненных 
форм [Xu et al., 2018; Zhang et al., 2019; Zan-
zottera et al., 2020]. Экологические стратегии 
растений со  сходной динамикой участия по-
зволяют лучше понять,  какие факторы вносят 
основной вклад в изменения конкретных рас-
тительных сообществ [Zanzottera et al., 2020]. 
Например,  увеличение биомассы в ответ на 
повышение температуры отмечено  для ви-
дов с низкой длительностью жизни листьев 
и высоким содержанием в них азота [Gornish, 
Prather, 2014]. Таким образом,  можно  попы-
таться установить,  являются ли функцио-
нальные признаки растений с направленны-
ми изменениями численности индикаторами 
климатических изменений,  или же они ука-
зывают на восстановительный характер  ди-
намики после введения заповедного  режима 
и прекращения выпаса.

Целью нашей работы был анализ функцио- 
нальных признаков растений с направленны-
ми изменениями численности на пестроовся-
ницевых лугах Тебердинского  национального  
парка за 34 года наблюдений. Мы проверили 
следующие гипотезы: 1) направленные изме-
нения численности связаны с погодными ус-
ловиями середины вегетационного  периода 
предыдущего  года и начала вегетационного  
периода текущего  года;  2) функциональные 
признаки растений с выраженными трендами 
могут быть индикаторами климатических из-
менений (потепления климата);  3) функцио- 
нальные признаки растений с выраженными 
трендами – ​индикаторы восстановления по-
сле прекращения выпаса.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Характеристика района исследований. Ра-
бота была проведена в Тебердинском нацио- 
нальном парке (Северо-Западный Кавказ,   
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Республика Карачаево-Черкесия,  РФ) на 
г.  Малая Хатипара (43°27′ с. ш.,  41°41′ в. д.,  
2750 м над уровнем моря). Среднегодовая 
температура в  альпийском поясе составля-
ет –1,2 °C,  а сумма осадков – ​1400 мм в год 
[Onipchenko, 2004]. За период с 1980 по  2017 г. 
в регионе значимо  возрастали средние темпе-
ратуры августа [Elumeeva et al., 2021].

Пестроовсяницевые луга широко  распро-
странены на территории национального  пар-
ка,  занимают относительно  крутые склоны 
преимущественно  юго-восточной экспозиции 
и  представляют значительную хозяйствен-
ную ценность в качестве высокогорных паст-
бищ для мелкого  рогатого  скота. Они относят-
ся к ассоциации Violo altaicae – ​Festucetum 
variae Rabotnova & Onipchenko 2002 (класс 
Calluno-Ulicetea Braun-Blanquet & Tuxen ex 
Klika & Hadac 1944, порядок Nardetalia Oberd 
ex Preising 1949 [Onipchenko, 2002]. Кроме до-
минантов Festuca varia и Nardus stricta,  на 
лугах обычны Anthoxanthum odoratum L., Fes-
tuca ovina L., Campanula collina Bieb., Scorzo- 
nera cana (C. A. Mey.) O. Hoffm., Leontodon his-
pidus L. и многие другие виды.

Полевой эксперимент. Пробные площа-
ди располагались на двух участках склона 
юго-восточной экспозиции,  расположенных 
на расстоянии около  50 м друг от друга с пе-
репадом высот около  5 м (“верхний” и “ниж-
ний” участки). На каждом из участков было  
заложено  по  пять постоянных площадок раз-
мером 50 × 50 см2 на расстоянии 2 м друг от 
друга. В течение 34 лет,  с 1987 по  2019 г.,  на 
площадках ежегодно  проводили учет числен-
ности побегов всех сосудистых растений. Пе-
ред обработкой для каждого  вида в каждый 
год наблюдений рассчитывали сумму всех по-
бегов на площадках “верхнего” или “нижнего” 
участка,  а также общую суммарную числен-
ность по  двум участкам. Из 55 видов,  отме-
ченных за весь период,  в анализ было  вклю-
чено  только  29 видов,  средняя численность 
которых по  годам составила не менее пяти по-
бегов в пересчете на 1 м2.

Характеристика погодных условий. Для 
характеристики погодных условий использо-
вали четыре показателя,  которые могут вли-
ять на численность побегов: средние темпера-
туры и сумма осадков вегетационного  сезона 
(июль и  август) предыдущего  года,  когда 
у большинства видов закладываются почки,  

и средние температуры и сумма осадков на-
чала вегетационного  периода (май и  июнь) 
текущего  года,  когда развиваются заложив-
шиеся побеги и прорастают семена однолетни-
ков. Были взяты данные ГМС Теберда,  кото-
рые значимо  скоррелированы с показателями 
в альпийском поясе [Elumeeva et al., 2021].

Анализ данных. Анализ проводили в среде 
статистической обработки R [R Development 
Core Team 2016].

Для выявления направленных изменений 
численности побегов и связей с погодными ус-
ловиями проведен регрессионный анализ при 
помощи обобщенного  метода наименьших ква-
дратов (функция “gls” из пакета nlme,  R [Pin-
heiro et al., 2016]) с добавлением поправки на 
автокорреляцию 1‑го  порядка (corAR1),  так 
как подавляющее большинство  альпийских 
растений – ​многолетние травы,  и численность 
их побегов часто  зависит от таковой в преды-
дущий вегетационный сезон. В качестве зави-
симой переменной взяли численность побегов 
(общую и отдельно  по  участкам). Предиктора-
ми были порядковый номер  года и четыре по-
казателя погодных условий,  совместное вклю-
чение которых в модель позволяет разделить 
тренды,  обусловленные локальными причи-
нами (например,  разрастание или отмирание 
клона с течением времени) и непосредствен-
но  погодными факторами [Zuur et al., 2009]. 
Данные были центрированны и шкалированны. 
В ходе пошаговой автоматической регрессии 
из модели удаляли незначимые факторы,  для 
сравнения моделей использовали информа-
ционный критерий Акаике (AIC). Значимость 
оставшихся предикторов оценивали при помо-
щи теста Фишера (функция “anova” из пакета 
car,  R),  сравнивая две модели с включенным 
предиктором и без него  [Soudzilovskaia et al., 
2013; Fox, Weisberg, 2019].

Для видов,  численность побегов которых 
не была значимо  связана с порядковым номе-
ром года,  также были получены регрессионные 
коэффициенты для дальнейшего  анализа свя-
зей динамики с функциональными признаками.

Для того  чтобы проверить,  близки ли зна-
чения эколого-морфологических признаков 
у растений со  сходным направлением дина-
мики,  мы рассчитали коэффициенты кор-
реляции Спирмена между регрессионны-
ми коэффициентами изменения численности 
и  количественными характеристиками,  из-
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вестными для пяти видов и  более: средняя 
и максимальная высота вегетативных [Дудо-
ва и др.,  2019] и генеративных органов [Ку-
рашев,  Онипченко,  2013];  относительная ско-
рость роста [Sizov et al., 2004];  удельная длина 
корней,  содержание азота,  углерода и фос-
фора в корнях [Бостанова и др.,  2017];  сред-
няя продолжительность жизни листа [Эрке-
нова,  2012];  удельная листовая поверхность 
в водонасыщенном и  сухом состоянии,  тол-
щина и  площадь листа,  содержание воды,  
углерода,  азота и фосфора в листьях [Шида-
ков,  Текеев,  2010;  Ахметжанова и др.,  2011];  
способность к отрастанию надземных органов 
[Текеев и др.,  2012];  всхожесть свежесобран-
ных семян [Аджиев,  Онипченко,  2006];  всхо-
жесть и взвешенный индекс всхожести семян 
после перезимовки,  после 1,  2,  3 и 5 лет по-
гребения в почве,  в лаборатории при комнат-
ной и пониженной температуре [Аджиев и др.,  
2012];  масса 100 семян [Аджиева,  Онипченко,  
2008];  наличие и интенсивность микоризной 
колонизации [Akhmetzhanova et al., 2012];  ми-
нимальная,  средняя и максимальная высота 
распространения на территории Тебердинско-
го  национального  парка [Egorov et al., 2020].

Вклад конкурентной (C),  стресс‑толерант- 
ной (S) и рудеральной (R) стратегий Ф. Грай-
ма [Grime, 1977] был рассчитан на основе пло-
щади и массы влажных и сухих листьев по  
алгоритму StrateFy [Pierce et al., 2017]. Затем 
также были рассчитаны коэффициенты корре-
ляции Спирмена между количественным вы-
ражением стратегий и линейными трендами.

РЕЗУЛЬТАТЫ

За время наблюдений общая численность 
значимо  увеличивалась только  у Campanula 
collina, а уменьшалась у Carex atrata L. Сре-
ди видов,  встречающихся на обоих участ-
ках,  только  на верхнем участке численность 
убывала у Sibbaldia procumbens L. и Nardus 
stricta,  а возрастала у Deschampsia flexuosa 
(L.) Trin.,  на нижнем участке положительные 
тренды отмечены у Gentiana pyrenaica L. и Le-
ontodon hispidus,  а отрицательный – ​у Fes-
tuca brunnescens (Tzvel.) Galushko (табл. 1). 
Из видов,  отмеченных только  на верхнем 
участке,  значимо  увеличилась численность 
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth. и Hedy- 
sarum caucasicum Bieb.,  а численность Cam-

panula tridentata Schreb., Erigeron caucasucus 
Stev., Matricaria caucasica (Willd.) Poir., Min-
uartia aizoides (Boiss.) Bornm. уменьшилась. 
Из видов,  которые были отмечены только  на 
нижнем участке,  значимый рост численности 
побегов был у Carum meifolium (Bieb.) Boiss. 
и Ranunculus oreophilus Bieb.

Единственным случаем,  когда погодные 
условия непосредственно  влияли на участие 
вида,  оказалась общая численность побегов 
Galium verum L.,  которая была отрицатель-
но  связана с суммой осадков за вегетацион-
ный период предыдущего  года. Для остальных 
видов влияние погодных условий проявлялось 
при удалении тренда (влияния года). На обо-
их участках пестроовсяницевого  луга только  
численность побегов Viola altaica Ker.-Gawl. 
была значимо  связана с  суммой осадков за 
вегетационный период предыдущего  года: 
для нее был благоприятен влажный июль –
август. Напротив,  общая численность G. ve- 
rum с осадками была связана отрицательно. 
На верхнем участке численность сразу пяти 
видов отрицательно  коррелировалась со  сред-
ней температурой предыдущего  вегетационно-
го  периода,  в  это  число  входили виды как 
с общим отрицательным трендом (C. atrata, M. 
caucasica),  так и без направленных изменений 
численности (A. odoratum, G. pyrenaica, Sem-
pervivum caucasicum Rupr. ex  Boiss.,  рис. 1). 
Напротив,  на численность побегов S. procum-
bens, также с отрицательным трендом,  более 
высокие температуры июля – августа влияли 
положительно. На численность M. aizoides по-
ложительно  влиял влажный вегетационный 
период предыдущего  года и теплое начало  ве-
гетационного  сезона текущего  года (см. табл. 1).

Только  средняя высота распростране-
ния вида была значимо  связана с величиной 
трендов (коэффициент корреляции Спирмена 
R = –0,583, p = 0,018): виды,  характерные для 
меньших высот,  увеличивали численность по-
бегов,  а более высокогорные виды – ​уменьша-
ли (рис. 2). Это  отмечено  как на верхнем,  так 
и на нижнем участке. Кроме того,  на нижнем 
участке возможна отрицательная корреляция 
значений трендов со   взвешенным индексом 
всхожести семян после двух и трех лет хра-
нения,  удельной листовой поверхностью су-
хого  листа и содержанием воды (см. рис. 2,  
табл. 2). Связь трендов со  стратегиями от-
мечена только  на нижнем участке: положи-
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Т а б л и ц а  1
Среднее число побегов на 1 м2 за период наблюдения (34 года), коэффициент вариации (CV, %), параметры 

линейных трендов и связь численности побегов с погодными условиями на постоянных пробных площадках 
верхнего (В) и нижнего (Н) участков пестроовсяницевого луга

Вид
Учас- 
ток

Численность 
побегов

B seB p
Связь  

с погодными  
условиями

Среднее CV,  %

1 2 3 4 5 6 7 8

Anthemis cretica L. ssp. iberica (Bieb.) 
Grier.

В 30 23 0,14 0,38 0,515 n. s. Нет

Н 10 66 0,09 0,24 0,637 n. s. »

Anthoxanthum odoratum L. В 87 50 0,45 0,40 0,118 n. s. – t° VII–VIII

Н 73 65 0,25 0,46 0,278 n. s. Нет

Calamagrostis arundinacea (L.) Roth. В 339 28 0,88 0,07 0,000*** »

Campanula collina Bieb. В 24 73 1,00 0,68 0,012* »

Н 36 85 1,22 0,51 0,005** »

Campanula tridentata Schreb. В 11 79 –0,91 0,11 0,000*** »

Carex atrata L. В 9 36 –0,79 0,1 0,000*** – t° VII–VIII

Н 17 62 –0,74 0,23 0,007** Нет

Carex umbrosa Host В 28 46 –0,40 0,41 0,154 n. s. »

Carum meifolium (Bieb.) Boiss. Н 10 79 0,74 0,19 0,002** »

Deschampsia flexuosa (L.) Trin. В 91 66 0,54 0,22 0,032* »

Н 630 36 0,27 0,28 0,232 n. s. »

Erigeron caucasicus Stev. В 35 65 –0,58 0,26 0,035* »

Euphrasia ossica Juz. В 36 170 0,30 0,31 0,245 n. s. »

Festuca brunnescens (Tzvel.) Galushko В 67 71 –0,60 0,26 0,032* »

Н 47 65 –0,43 0,29 0,098 n. s. »

Festuca ovina L. В 75 93 –0,03 0,26 0,689 n. s. »

Н 90 131 –0,10 0,22 0,598 n. s. »

Festuca varia Haenke В 2177 16 0,01 0,47 0,927 n. s. »

Н 2542 17 –0,19 0,57 0,547 n. s. »

Galium verum L. В 6 118 –0,30 0,33 0,270 n. s. – ос. VII–VIII пр. 
(p = 0,06)

Н 28 50 0,24 0,33 0,386 n. s. + t° VII–VIII пр.

Gentiana pyrenaica L. В 27 64 0,25 0,47 0,378 n. s. – t° VII–VIII пр.

Н 43 111 0,53 0,36 0,048* Нет

Hedysarum caucasicum Bieb. В 17 96 0,72 0,25 0,012* »

Helictotrichon versicolor (Vill.) Pillger В 8 87 0,21 0,36 0,380 n. s. »

Leontodon hispidus L. В 176 22 –0,51 0,33 0,079 n. s. »

Н 44 97 1,21 0,71 0,008** »

Luzula multiflora (Retz.) Lej. Н 6 77 0,16 0,98 0,584 n. s. »

Matricaria caucasica (Willd.) Poir. В 14 88 –0,70 0,28 0,017* – t° VII–VIII пр.
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О к о н ч а н и е  т а б л.  1

1 2 3 4 5 6 7 8

Minuartia aizoides (Boiss.) Bornm.
В 61 126 –0,81 0,22 0,004**

+ t° V–VI т.
+ ос. VII–VIII пр.

Nardus stricta L. В 1310 33 –0,57 0,30 0,046* Нет

Н 2176 31 0,14 0,76 0,760 n. s. »

Ranunculus oreophilus Bieb. Н 18 84 0,86 0,23 0,002** »

Scorzonera cana (C. A. Mey.) O. Hoffm. В 29 28 –0,52 0,35 0,095 n. s. »

Н 27 35 0,23 0,27 0,356 n. s. »

Sempervivum caucasicum Rupr. ex  
Boiss.

В 7 41 –0,24 0,32 0,355 n. s. – t° VII–VIII пр.

Sibbaldia procumbens L. В 10 103 –0,90 0,16 0,001*** + t° VII–VIII пр.

Н 86 29 –0,22 0,47 0,581 n. s. Нет

Veronica gentianoides Vahl В 13 54 –0,12 0,23 0,569 n. s. »

Н 20 29 0,00 0,25 0,939 n. s. »

Viola altaica Ker.-Gawl. В 39 85 0,75 0,76 0,121 n. s. + ос. VII–VIII пр.

Н 39 83 0,65 0,87 0,111 n. s. + ос. VII–VIII пр.

П р и м е ч а н и е.  B – ​стандартизованный регрессионный коэффициент;  seB – ​ошибка;  p – ​уровень значи-
мости: * – ​p < 0,05,  ** – ​p < 0,01,  *** – ​p < 0,001,  n. s. – ​не значимо. Перечислены погодные факторы,  для которых 
выявлена значимая связь (p < 0,05) для данных с удаленным трендом разногодичной динамики и направление тренда. 
“+” – ​положительная связь,  “–” – ​отрицательная связь,  ос. – ​сумма осадков;  пр. – ​предыдущий год;  т. –  текущий год.

Рис.  1. Динамика числен-
ности побегов Anthoxan-
thum odoratum и  Carex 
atrata на верхнем участке 
пестроовсяницевого  луга: 
а – ​стандартизованная чис-
ленность побегов и  линии 
тренда;  б  – ​ стандартизо-
ванные ошибки (residu-
als) в модели с удаленным 
трендом;  в – ​средние тем-
пературы июля – августа. 
Вертикальные штриховые 
линии показывают годы 
с прохладным вегетацион-
ным сезоном – ​1992 и 2009 
(в) и  последующие годы 
с увеличением численности 
побегов у обоих видов (а,  б). 
R – ​коэффициент корреля-
ции Спирмена;  p – ​уровень 

значимости
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Рис. 2. Зависимость величины тренда от средней высоты встречаемости видов на территории Тебердин-
ского  национального  парка (a) и с функциональными признаками растений на нижнем участке (б,  в,  г). 
Вертикальная линия показывает высоту расположения пробных площадей. Значимые величины трендов 
располагаются выше и  ниже штриховых линий. Подписаны названия видов со  значимыми трендами 
и доминантов: CA – Calamagrostis arundinacea; CAt – Carex atrata; CC – Campanula collina; CM – Carum 
meifolium; CT – Campanula tridentata; EC – Erigeron caucasicus; FV – Festuca varia; HC – Hedysarum 
caucasicum; MA – Minuartia aizoides; MC – Matricaria caucasica; NS  – Nardus stricta; RO – Ranunculus 

oreophilus; VA – Viola altaica. R – коэффициент корреляции Спирмена
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тельная со  вкладом рудеральности,  и отри-
цательная – ​со  вкладом стресс‑толерантности 
(табл. 3,  рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Динамика отдельных видов в  раститель-
ном сообществе может зависеть одновре-
менно  от нескольких факторов. Локальные 
процессы связаны с  поступлением диаспор  
и дальнейшим увеличением численности по-
пуляции до  пределов,  ограниченных доступ-
ным физическим пространством и достаточ-
ным количеством ресурсов для поддержания 
ее максимальной плотности. Плотность попу-
ляции может быть лимитирована конкурен-
цией с другими видами. В пределах занятого  
пространства колебания численности популя-
ций уже определяются погодными условия-
ми,  которые влияют на заложение и развитие 
почек возобновления и  на семенное возоб-
новление,  а также локальными нарушения-
ми. Положительные тренды могут свидетель-
ствовать о  том,  что  1) вид разрастается и еще  

Т а б л и ц а  2
Связь значений трендов с признаками растений и высотным распространением на территории  

Тебердинского национального парка

Признак Участок Число  видов R p pкорр

Средняя высота распространения В 26 –0,577 0,002** 0,047*

Н 19 –0,518 0,025* 0,123 n. s.

В+Н 29 –0,583 0,001** 0,018*

Взвешенный индекс всхожести семян 
после погребения в течение двух лет

В 18 –0,424 0,079 n. s. 0,841 n. s.

Н 14 –0,590 0,026* 0,153 n. s.

В + Н 21 –0,536 0,012* 0,142 n. s.

Взвешенный индекс всхожести семян 
после погребения в течение трех лет

Н 13 –0,672 0,012* 0,133 n. s.

Удельная листовая поверхность
Н 19 0,498 0,032* 0,162 n. s.

Содержание воды в листьях
Н 19 0,509 0,028* 0,153 n. s.

П р и м е ч а н и е.  Приведены только  значимые коэффициенты корреляции. В – верхний участок;  Н – 
нижний участок;  R – коэффициент корреляции Спирмена; p – уровень значимости: * – p < 0,05,  ** – p < 0,01,   
*** – p < 0,001,  n. s. – не значимо;  pкорр  – скорректированный уровень значимости (FDR,  false discovery rate correction).

Т а б л и ц а  3
Связь значений трендов со вкладом эколого-ценотических стратегий Ф. Грайма

Стратегия В Н В + Н

C,  конкуренты 0,130 n. s. 0,293 n. s. 0,306 n. s.

S,  стресс‑толеранты –0,040 n. s. –0,537* –0,240 n. s.

R,  рудералы –0,097 n. s. 0,513* 0,107 n. s.

П р и м е ч а н и е.  Приведены коэффициенты корреляции Спирмена. * – p < 0,05,  n. s. – не значимо. В – 
верхний участок (26 видов),  Н – нижний участок (19 видов),  В + Н (29 видов). 

Рис. 3. Распределение видов,  проявляющих тренды,   
в пространстве экологических стратегий. С – кон-
курентная;  S  – стресс‑толерантная;  R – рудераль-
ная. Черные – ​виды с положительными трендами,  
серые – ​виды с отрицательными трендами. Размер  
каждого  кружка соответствует абсолютной ве-
личине значения тренда. Горизонтали расходятся 

вокруг средних значений трендов
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не достиг своей максимальной плотности для 
данного  участка сообщества;  2) климатичес- 
кие условия направленно  меняются в благо-
приятную для данного  вида сторону;  3) сни-
жается конкуренция с другими видами,  для 
которых существующие изменения условий 
неблагоприятны. Отрицательные тренды мо-
гут быть связаны с локальными причинами,  
например,  отмиранием стареющих особей 
и невозможностью последующего  восстанов-
ления из-за воздействия других видов,  увели-
чивающих участие при зарастании зоогенных 
нарушений,  а могут быть зависимы от изме-
нений климатических факторов в неблагопри-
ятном для данного  вида направлении.

На пестроовсяницевых лугах за 34  года 
для ряда видов выявлены направленные изме-
нения численности побегов,  как положитель-
ные,  так и отрицательные. При этом из 29 ви-
дов у 13 тренды не выявлены,  а у некоторых 
проявлялись только  на одном из двух участ-
ков,  что  говорит о  локальном характере их 
динамики. Интересно,  что  у основного  доми-
нанта сообщества,  Festuca varia, не было  от-
мечено  ни значимого  тренда,  ни связей дина-
мики с погодными условиями,  а коэффициент 
вариации численности побегов по  годам соста-
вил 16–17 %  и был самым низким среди всех 
видов (общий диапазон 22–170 %,  см. табл. 1). 
Этот вид играет важную роль в поддержании 
структуры данного  сообщества [Elumeeva et 
al.,  2017] и может рассматриваться как “foun-
dation species” [Ellison, Degrassi, 2017]. В на-
блюдаемом диапазоне погодных условий он 
определяет стабильность сообщества.

В  целом,  динамика пестроовсяницевого  
луга соответствует модели Д. Тильмана [Til-
man, 1994],  так как виды с высокой числен-
ностью,  более 100 побегов на 1 м2 (F. varia, 
N. stricta, D. flexuosa, C. arundinacea),  менее 
подвержены флуктуациям,  чем виды с низкой 
численностью,  хотя среди них тоже встреча-
ются растения с низким коэффициентом вари-
ации численности по  годам (S. cana).

Наиболее динамичными оказались второ-
степенные виды,  занимающие участки между 
дерновинами и характерные для меньших или 
больших высот,  чем изученные участки пест- 
роовсяницевого  луга. Отрицательная корре-
ляция между значениями трендов и средней 
высотой встречаемости видов подтвержда-
ет,  что  на этих лугах возрастает участие ви-

дов,  типичных для нижерасположенных сооб-
ществ (см. рис. 2),  а более высокогорные виды,  
наоборот,  снижают участие. Разница между 
средней высотой в группах,  увеличивающих 
и  уменьшающих участие видов,  составляет 
около  160 м. Это  согласуется с результата-
ми,  полученными ранее в Тебердинском за-
поведнике [Elumeeva et al., 2013].

Погодные условия также не объясняют ди-
намику пестроовсяницевых лугов,  так как 
связи отмечены для небольшого  числа ви-
дов,  с  разными факторами и  на фоне ли-
нейного  разногодичного  тренда. Так,  на-
пример,  численность A. odoratum не имеет 
четко  выраженных направленных измене-
ний,  а C. atrata – ​ уменьшается. Но  у обоих 
видов температуры июля – августа предыду-
щего  года частично  объясняют флуктуацион-
ную изменчивость (см. рис. 1). Отрицательная 
связь с температурами может быть связана 
с тем,  что  в более теплых условиях возрас-
тают потери углерода на дыхание,  а также 
вероятность иссушения в дневное время,  что  
влияет на формирование семян и заложение 
почек возобновления. Для A. odoratum пока-
зана высокая способность акклимации дыха-
ния при повышении температуры,  тогда как 
для разных видов осок – ​низкая [Larigauderie, 
Körner, 1995].

Напротив,  у таких видов,  как M. caucasi-
ca, M. aizoides и S. procumbens, тренды одно-
направленные,  отрицательные,  а флуктуации 
связаны с разными факторами (см. табл. 1),  
что  обусловливает асинхронность динамики 
этих видов. У двух видов без направленных 
изменений,  G. verum и V. altaica,  была про-
тивоположная реакция на количество  осадков 
в предыдущем вегетационном сезоне. Засуш-
ливые июль – август благоприятно  влияли на 
G. verum,  но  отрицательно  – на V. altaica. Та-
ким образом,  на пестроовсяницевых лугах со-
существуют виды с разными экологическими 
предпочтениями. Разнообразие видов по  от-
ношению к факторам и асинхронная динами-
ка важны для поддержания стабильности со-
общества в целом [Lepš et al.,  2019].

Из изученных функциональных признаков 
растений отрицательно  коррелирует с трен-
дами способность семян длительно  сохра-
нять всхожесть,  т. е. склонность к  образо-
ванию семенных банков в  почве (см. рис.  2). 
Действительно,  среди видов с возрастающей 



111

численностью нет ни одного,  чьи бы семена 
прорастали после экспериментального  хране-
ния в почве,  хотя отдельные виды (G. pyrena-
ica, C. meifolium, R. oreophilus) и обнаружи-
ваются в небольшом количестве в семенных 
банках [Sizov et al., 2004]. Похожие результаты 
получены и при сравнении средних значений 
в  группах видов с  только  значимо  отрица-
тельными и только  значимо  положительны-
ми трендами. Семенные банки образуют виды 
более ранних сукцессионных стадий,  а  ви-
дам более поздних стадий это  обычно  свой
ственно  в меньшей степени [Freedman et al.,  
1982;  Bekker et al.,  2000].

На субальпийских и высокогорных лугах 
Альп после прекращения выпаса уменьша-
ется участие стресс‑толерантов [Mayer et al.,  
2009;  Kaufmann et al.,  2021],  при этом уве-
личивается доля рудеральных видов,  а роль 
конкурентов не изменяется [Kaufmann et al.,  
2021]. В нашем случае на нижнем участке зна-
чения трендов отрицательно  скоррелированы 
со  вкладом стресс‑толерантной стратегии,  
однако  это  может быть связано  не с общим 
уменьшением участия стресс‑толерантов,  так 
как здесь численность этих видов (F. varia, 
F. brunnescens, F. ovina, D. flexuosa и N. stric-
ta) значимо  не изменилась,  а  с  увеличени-
ем участия видов с меньшим вкладом стресс‑
толерантной и большим вкладом рудеральной 
стратегии (например,  C. meifolium). Это  под-
тверждает то,  что  положительные тренды ха-
рактерны для видов с большим содержанием 
воды в листе и  большей удельной листовой 
поверхностью.

Полученные результаты позволяют предпо-
ложить,  что  в настоящее время на изучаемой 
территории именно  снятие выпаса является 
фактором,  в основном определяющим долго-
временную динамику пестроовсяницевых лугов. 
Так,  снижение участия S. procumbens и M. aiz-
oides (это  типичные виды альпийских ковров) 
можно  рассматривать как индикатор  прекра-
щения выпаса на лугах [Kaufmann et al., 2021].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На пестроовсяницевых лугах Тебердинско-
го  национального  парка тренды в динамике 
отдельных видов растений не связаны с по-
вышением температур  вегетационного  пери-
ода. Погодные условия июля – ​августа преды-

дущего  года и начала сезона текущего  года 
влияют на флуктуационную динамику,  но  
значимо  не влияют на общий тренд. Реакция 
растений на погодные факторы индивидуаль-
на. Корреляции показателей линейных трен-
дов с функциональными признаками расте-
ний,  а также с их эколого-фитоценотическими 
стратегиями позволяют сделать предположе-
ние о  том,  что  прекращение выпаса опреде-
ляет сокращение участия более высокогорных 
растений и продвижение видов,  характерных 
для нижерасположенных местообитаний. Таким 
образом,  направленные изменения численности 
видов связаны в первую очередь с восстанови-
тельной сукцессией,  а не с потеплением в веге-
тационный период. Основной доминант пестро-
овсяницевых лугов,  Festuca varia, наименее 
подвержен флуктуационной динамике и изме-
нениям климата в текущем диапазоне,  обеспе-
чивая стабильность сообщества.

Работа выполнена при финансовой под-
держке Российского  научного  фонда (проект 
19-14-00038п).
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Recent long-term dynamics of high mountain communities can be caused by climate warming as well as de-
crease in land use intencity. Every year, during the period of 1987–2019, we counted shoot numbers of vascular 
plants on permanent plots of an alpine Festuca varia grassland (Teberda national park, Karachai-Cherkessian, 
Russia). In the regression models of shoot number dynamics, the predictors were year (to reveal linear trends) 
and weather variables: mean temperatures and sum of precipitation in the previous growing season (July – ​
August) and the beginning of the current season (May – ​June). Shoot numbers increased significantly in 6 
species with lower mean value of altitudinal distribution in the national park area, and decreased in 5 high 
alpine species. However, these trends were not caused by increase in mean temperatures of July – ​August. 
Changes of weather variables influenced fluctuations in several species independent on the direction of their 
dynamics. The linear trend values in one of the sites were positively correlated with specific leaf area, leaf 
water content and ruderal strategy scores, and negatively correlated with stress-tolerant strategy scores. The 
dynamics of Festuca varia grasslands is mostly linked with long-term restoration succession after cessation 
of grazing, but not with growing season warming. The main community dominant Festuca varia Haenke is 
less subjected to fluctuations and climate change at the current amplitude, thus ensuring community stability.

Key words: alpine communities, interannual dynamics, functional traits, temperature, grazing cessation.


