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* Введение * 

Злаковые сообщества занимают на земном шаре 3 057 986 тыс. 
га (251]. Многие корневищные злаки доминируют в составе луговой, 
плотнокустовые - в составе степной растительности умеренного 
пояса. Даже в пустынных областях злаки играют очень существен­
ную роль в растительном покрове (248]. Однолетние и одно-дву­
летние злаки широко представлены в культуре (хлебные злаки) и 
в составе засорителей посевов, а также на нарушенных участках. 

Благодаря способности быстро осваивать свободную площадь, 
злаки часто выступают в качестве важнейших ценозообразователей 
в ходе первичных (аллювиальные серии) и вторичных ( «отравяни­
вание» тундры, зарастание вырубок) сукцессий. Еще А. Мидден­
дорф (цит. по [9]) наблюдал процесс сотравянивания» тундры на 
Таймыре, где на холмах у песцовых нор или на старых стойбищах 
ненцев разрастался густой, пышный покров из лисохвоста, щучки, 
овсяницы и других злаков. На фактории Хадыта (южный Ямал) 
олуговение тундрового участка под влиянием интенсивного вытап­

тывания произошло не менее чем за 1 О лет. И в арктических рай·. 
онах Канады на участках, нарушенных береговыми оползнями, тоже 
менее чем за 10 лет формируется сомкнутый травостой из абориген­
ных видов, причем очень велика ценазаобразующая роль злака 
Arctagrostis latifolia (203]. 

Как указывает Н. Н. Цвелев [ 127], к семейству злаков- наи­
более важному в хозяйственном отношении семейству цветковых -
принадлежит около 500 родов и 8000 видов, распространенных 
почти по всей суше земного шара - за исключением территорий, 
покрытых ледниками, и некоторых участков пустынь. На лугах 

СССР более или менее существенную ценазаобразующую роль при-

писывают (48] 25-30 родам злаков, имеющим хозяйственное значе­
ние (виды сенокосного и пастбищного использования). 

Широко культивируются зерновые (пшеница, рис, кукуруза, яч­
мень, рожь, овес) и крупяные (просо, сорго) злаки. Ф. Х. Бахтеев 
[8] отмечал, что пшеница- главный хлеб человека в Европе, Аме­
рике, Австралии, отчасти в Азии и Африке; на втором месте после 
пшеницы стоит рис. Пшеница, рис и кукуруза - «три основных 

хлеба человечества» (56, с. 42]. 
Виды злаков отличаются друг от друга по продолжительности 

жизненного цикла (однолетние, одно-двулетни~. многолетние), спо­
собам размножения (семенное и вегетативное), биоморфологии, 
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типам эколого-ценотических стратегий. Именно поэтому они яв­

ляются вполне представительным объектом попу.пяционных и цено­
логических исследований, результаты которых, ввиду хозяйственной 
ценности злаков и широкого распространения их в культуре, могут 

иметь большое практическое значение. 
Задача наших исс.педований заключалась в том, чтобы выявить 

механизмы популяционного и ценотического контроля уровня про­

дуктивности злаковых сообществ. Поскольку важно было установить, 
подчиняются ли общим закономерностям дикорастущие и культур­
ные злаковники, исследованиями были охвачены не только естест­
венные луговые сообщества, но также посевы яровой и озимой пше­
ницы. В методическом плане мы в первую очередь стремиJшсь обе­
спечить репрезентативность анализируемого матеRиала (учеты были 
проведены примерно на 3000 площадок по О, 1 м ) и максимальную 
полпоту использования разрешающей способности статистических 
методов обработки цифрового материала (в том числе - в нетра­
диционных аспектах). 

Характеристику исследуемых видов дикорастущих ЗJiаков пред­
ставим на основе таких фундаментальных изданий, как «Злаки 
СССР» Н. Н. Цвелева [ 127], «Флора северо-востока европейской 
части СССР» [ 123], а также по некоторым другим источникам 
[ 122]. Объектами наших исследований были следующие виды, об­
разующие чистые заросли или доминирующие в составе разнотравно­

злаковых сообществ. 

Арктофила рыжеватая- Arctophila fulva (Triп.) Anderss. Мо­
нотипflый род. Многолетнее растение высотой до 80-100 см с длин­
ными ползучими подземными побегами. Циркумполярный аркти­
ческий вид, отличающийся очень большим полиморфизмом. Играет 
существенную роль в сложении растительного покрова тундровой 
зоны. По Оби довольно далеко проникает в лесную зону. Обычно 
арктофила формирует несколько разреженные травостои [7], но 
иногда образует и довольно сомкнутые- с лроективным покрыти­
ем 65-70% [45]. Одно из лучших кормовых растений- хороший 
·корм для водоплавающей птицы, пастбищное кормовое растение 
северного оленя (также и в зимний период). Сохраняет высокую 
питательную ценность даже в фазе плодоношения. Рекомендуется 
для введения в культуру в наиболее северных районах СССР. 

Бекмания восточная- Beckmannia syzigachne (Steud). Fern. 
Обычно двулетнее густодерновинное растение без ползучих под­
земных побегов, распространенное во внетропических странах Ев­
разии и Северной Америки. Для многих районов считается занос­
ным, часто расселяется ориитохорным путем [ 170]. Способно к быст­
рой экспансии, что можно было наблюдать на фактории Хадыта 
(появление инвазионных популяций). До цветения- хорошее паст­
бищное и сенокосное растение. В условинх ~кутни достига~т высоты 
100-150 см, рекомендуется для подсева на улучшаемых лугах. 
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Вейник Лангсдорфа - Calamagrostis purpurea ssr. langs­
dorffii (Liпk.) Tzve1. Очень сложный комплекс апомиктических 
форм. Растение с длинными ползучими подземными побегами -
более длинными, чем у номина.r1ьного подвида. Эдификатор поймен-

ных крупнозлаковых лугов. Дает высокие урожаи сена, но после цве­
тения-низкого качества, быстро грубеет. В поймах Оби и Иртыше:' 
несколько десятилетий назад урожай сена составлял 50-62 цjга с 
долей вейинка в нем 97-98% [6]. В книге «Луга Якутии» (64] ука­
зывается, что наиболее характерны луга из вейинка Лангсдорфа для 
пойм, так как этот вид представляет собой типичное длиннокорневищ­
ное растение, приспособленное к условиям длительного затопления 
и ежегодного отложения наилка. Как было отмечено Т. А. Работно­
вым (91], вейник Лангсдорфа на дренированных участках развивает 
удлиненные корневища, а в условиях ослабленного дренажа форми­
рует небольшие кочки. Вейник Лангсдорфа - представитель полИ­
типического рода. Род Calmagrostis содержит 150-200 видов, 
которые распространены повсюду, за исключением значительной 
части африканского континента (в тропических странах встречают­

ся преимущественно в горных районах). 

Доукисточник тростникавидный- Phalaroides arundinacea (L.) 
Rausch. Монотипный род, политипический вид. Многолетнее расте­
ние высотой до 200 см, с длинными ползучими подземными побегами. 
Эдификатор двукисточниковых крупнозлаковых .аугов. Очень цен­
ное кормовое растение, способное дать 2-3 укоса в сезон. В пойме 
р. Вычегды двукисточниковые луга в среднем имеют урожайность 
30-35 цjга (52]. В поймах Оби и Иртыша доукисточник формирует 
не менее 96% надземной биомассы двукисточниковых лугов, про­
дуктивность которых- 53-102 ц/га [6]. На Павловском пойменном 
сортоучастке (юг Вороне)Кской области) в благоприятные по осад­
кам годы доукисточник давал урожай сена до 141,5 ц/га (81]. Дну­
кисточник тростникавидный широко распространен во внетропичес-
ких странах северного поJiушария и в Южной Африке. 

Кострец Пампэлла- Bromopsis pumpelliana (Scribn.) Ho­
lub. Гипоарктический сибирско-американский вид, заслуживающий 
широкого введения в культуру. Представитель политипического 
рода- род Bromopsis содержит 50 (в. СССР- 15) видов, которые 
распространены почти во всех внетропических странах обоих (но 
преимущественно северного) полушарий и отчасти в горных районах 
тропиков. 

Лисохвост луговой- Alopecurus pratensis L. Широко распро­
страненный бореальный вид. Предпочитает влажные, хорошо аэри­
руемые, достаточно плодородные почвы. Обычно растет в поймах 
рек, но встречается и на материковых лугах, а также в разрежен­

ных лесах. Давно введен в культуру (входит в состав травосмесей 
д-'lя сеяных лугов). 
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Тростянка овсяницевая - Scolochloa festucacea (Willd.) Link. 
Монотипный род. МногоJiетнее растение высотой до 200 см, с длин­
ными ползучими подземными побегами. Характеризуется довоJiьно 
широким, но спорадическим распространением в лесной зоне Евразии 

и Северной Америки. До цветения - сенокосное растение среднего 
качества; дает около 50 ц/га сена, составляя 99% продукции сооб­
щества [6]. Чи.стые или почти чистые заросли тростянки высотой 
до 160 <;м -наиболее ранняя стадия луговой растительности на 
месте обсыхающих озер в аласах и старичных озер в поймах 
рек Якутии [64] . 

Эколого-биоморфологическая схема классификации крупнозла­
ковых лугов Якутии [64] предусматривает. отнесение вейниковых 
лугов, в зависимости от условий их местопроизрастания, к двум раз­
ным группам. Во-первых, вместе с двукисточниковыми лугами они 
входят в состав группы средневлажных крупнозлаковых корневищ­

ных и рыхлокустовых лугов. Во-вторых, вместе с арктофиловыми, 
бекманиевыми, тростниковыми сообществами они могут входить в 
состав группы переувлажненных корневищных лугов. Переувлажнен­
ные вейникавые луга вЯкутии дают до 50 и более ц/га сена, бекма­
ниевые- 15-40 цjга, арктофиловые- 40-60 цjга в благоприят­
ных и 10-15 цjга в неблагаприятных условиях. 

И. С. Хантим ер [ 124] объяснял постоянство состава вейнико­
вых лугов поймы р. Печоры их слабым хозяйственным использова­
нием. На Нижнеобском Севере вейник Лангсдорфа, по наблюдени­
ям М. К. Барышникова [6], образует почти чистые травостои, обычно 
приуроченные к повышенным, хорошо дренируемым супесчаным 

гривам около проток и к прирусловым гривам основного русла. Дву­
кисточник в этом районе относится к числу видов ограниченного 
распространения, но «Заросли его бывают настолько густы и вы­
соки ... что·вытесняют всякую иную растительность» [6, с. 43]. В пой­
мах рек Лены и Колымы двукисточник также образует густые и вы­
сокие заросли, которые рассматривают [64] как одну из наиболее 
ранних стадий зарастания молодого песчаного аллювия. 

Наши исследования дикорастущих злакавникав были выполнены 
на Нижнеебеком Севере - на протоках и двух притоках ( Хадыта, 
Полуй) Оби. Как отмеча.1 М. К. Барышников [6, с. 32], «Первое, 
что поражает исследователя обской долины в ее нижнем отрезке, -
это обилие здесь так называемых естественных лугов». Р. А. Дыди­
на [37, с. 159] констатировала: «Река Обь- единственная река 
Советского Союза, в пойме которой еще сохранились большие п.1о­
щади естественных заливных лугов». 

Обследованные нами участки находились в разных зонах и под­
Зонах. На берегу протоки Нартыгарт (северная тайга - обь-иртыш­
ские формации лиственнично-елевых и елово-лиственничных лесов 
[46]) в 1980 г. были проведены учеты на хвощово-двукисточниковом 
лугу, в чистых зарослях двукисточника и тростянки овсяниL(евой. 
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В том же году были обследованы заросли арктофилы с ортотроп­
ными и плагиотропными побегами на берегу протоки Ямбура (ямало­
гыданско-западнотаймырская подпровинция суб~рктических тундр 

[3), вейникавый и хвощово-вейниковый луг в нижнем течении р. По­
луй на территории, предварительно намеченной в 1979 г., когда 
таже были проведены учеты. Отрезок долины Полуя, на котором 
был собран материал по вейниковым лугам ( 40-50) км ниже пос. 
Янгиюган), относят к зоне лесотундры [26] и.пи к правобережному 
подокругу полосы лесотундровых редколесий [46]. В зоне лесо­
тундры был обследован также поJiевицево-бекманиевый луг на бе­
регу протоки Шамапосл близ г. Лабытнанги. Стационарные ( 1973-
1980, 1984) и маршрутные исследования были выполнены в пойме 
р. Хадыты (нижнее и среднее течение), в, яма.по-гыданско-западно­
таймырской подпровинции субарктических тундр [3]. Рассматри­
вая пойму р. Хадыты, И. С. Ильина [44, с. 189] пишет: «В составе 
рядов растительных сообществ здесь много общего с дельтой и ни­
зовьями Оби». 

Поскольку луговые сообщества пойм характеризуются относи­
тельной интразональностью, мы не стремились проводить учеты 
строго в пределах одной зоны и, наоборот, пытались охватить все 
зоны, представленные на Нижнеобском Севере. Имея в виду, что мак­
симальная реа-'lьная продукция достигается при оптимальной струк­
туре сообщества и плотности ценапопуляций основных ценозообра­
зователей, для проведения учетов мы отбира-'lи участки наибо-'!ее 
высокопродуктивные, с проективным покрытием 80-100%. Варьиро­
вание, вносимое пространствеиной и разногодичной изменчивостью, 
сделало анализируемый материал пригодным для обобщения. 

В среднем течении р. Хадьпы арктофила встречается не часто и 
формирует чистые, довольно густые заросли на озерных мелководьях 
( оз. Взлетное на фактории Хадьпа) и периодически затопляемых 
берегах озер. В нижнем течении она является лионером зарастания 
песчаного аллювия и представлена разреженными зарослями с орто­

трапными побегами. В устье р. Хадьпы, по берегам Воронковекого 
сора и близлежащих проток (Ямбура) арктофила господствует 
на илисто-песчаных и песчаных наносах. Здесь очень хорошо про­
слеживаются стадии формирования арктофиловых сообществ. Ин­
тенсивному вегетативному размножению способствует деятель­
ность воды (подъем и спад паводковых вод, волнобой). Бла­
годаря ей, во-первых, хрупкие в узлах длинные плагиотропные 

побеги распадаются на части и, во-вторых, эти части и даже це-'lые 
побеги, непрочно прикрепленные к рыхлому субстрату, перемешают­
ся на незасе-'lенные участки. В конце лета можно видеть сформиро­
вавшиеся за один вегетационный период молодые к-'lоны, представ­
ляющие собой сеть радиально расходящихся плагиотропных побегов, 
укорененных в узлах. Предельная скорость роста плагиотропных 
побегов арктофилы - до 1,5-2 м за 30-50 дней затопления; эта 
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оценка, полученная в условиях Якутии [64], как прикидочная может 
быть принята и для Хадыты. По крайней мере, именно таков пре­

обладающий там радиус молодых к.понов. В «Лугах Якутии» [64, 
с. 81] отмечено, что « ценазы арктофи"'Iы имеют различный облик и 
строение в зависимости от условий произрастания» (в основном от 
режима поемности), .но сукцессионный смысл этому яв.пению не бьт 
придан. Между тем .аркtофила ,:.__. пионер очень четко выраженной 
ал.пювиа.пьной серии, в которой она играет роль единственного 
ценозообразователя на первых трех стадиях формирования травя­
ного покрова. Первая сrадия, описанная выше, - образование 
единичных к.понов, разбросанных по ·обнаженному субстрату. Вторая 
стадия - разрастание клонов, представленных быстрорастущими 
мощными плагиатрапными побегами, вплоть до смыкания клонов 
друг с другом и формирования сплошных зарослей арктофилы. И, 
наконец, третья сrадия, связанная с одновременным возрастанием 

плотности стеб.пестоя до экатопически допустимого предела и сниже­
нием водаобеспеченности экатопа (ос.пабление поемности по мере 
удаления от линии уреза воды), - переход от плагиатрапного стеб­
лестоя к бо"'Iее адекватному новым условиям ортотропному. На ста­
дии ортатропнаго стеблестоя в сообщество начинает внедряться 
бекмания восточная, и через несколько последующих стадий (бек­
маниево-арктофиловые- арктофи.пово-бекманиевые- бекмание­
вые Заросли) этот ряд формирования травянистой растите.пьности 
приходит к по.певицево (Agrostis stolonifera) -бекманиевой стадии. 

При анализе популяционного контроля уровня продуктивности нами 
рассмотрены следующие стадии этого ряда: заросли арктофилы 
с плагиатрапными побегами; заросли арктофилы с преобладанием 
ортатрапных побегов; зарdсли арктофилы с ортатрапными побега­
ми; арктофилово-бекманиевые заросли; полевицево-бекманиевый 
луг. 

Кострец Пампэлла, широко распространенный на песчаном но­
вейшем ал.пювии в среднем течении р. Хадыты, также характерен 
д"'Iя ранних стадий сукцессии - ряда, который приводит к форми­
рованию вейниковых лугов. Пижмаво-хвощаво-кострецовый "'Iуг был 
объектом анализа разногодичной изменчивости структуры запаса 
надземной биомассы, а вейникавые и разнотравно-вейникавые 
луга бы"'Iи основным объектом исс.педований, резу.пьтаты которых 
рассматриваются во всех разде.пах работы, посвященных дикорас­
тущим злаковникам. Тростянкавые заросли и разнотравно-лисо­

хвоставый луг на обследованной территории были обнаружены каж­
дый в виде единственного участка - так же, как и двукисточниковый 
луг на Хадыте. 

Таким образом, исследованиями были охвачены виды, яв.пяю­
щиеся основными ценозообразовате.пями на разных стадиях сукцес­
сии, а также представите.пями монотипных и по"'Iитипических родов. 
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Изучены популяции как в пределах типичного ареала (кострец, вей­
ник, арктофила; двукисточник на берегу протоки Нартыгорт), так и 
на северном пределе распространения (двукисточник и лисохвост на 

Хадыте), а также инвазионные популяции ( бекмания на фактории 
Хадыта; тростянка). Посевы яровой и озимой пшеницы были обсле­
дованы в 1981-1983 rr. в трех передовых хозяйствах Горьковской 
области: учхозе «Новинки», колхозе «Крестьянин» Богородского 
района (светло-серые лесные почвы) и колхозе «Красный Маяк» 
Городецкого района (дерново-подзолистые почвы). 

В ходе учетов ограниченно-случайным или (в отдельных спе­
циальных случаях) систематическим способом были заложены серии 
из 16-120 раункиеровских площадок (круг площадью 0,1м 2 ). 

На лугах образцы отбирали в период максимального сезонного 
запаса надземной биомассы, до начала массового отмирания ниж­
них листьев. ОтдеJiьные листья, уже затронутые процессом отми­
рания, но еще содержащие участки живых зе-'Iеных тканей, относили 
к биомассе (их масса все равно у-'lожи-'Iась бы в ошибку оценки). 
Такой подход используют и другие исс-'Iедователи (254]. Первичная 
обработка образцов включала разделение надземной биомассы по 
видам или группам видов. У злаков подсчитывали число побегов без 
подразделения на вегетативные и генеративные (оценка биомассы 
в общем, т. е. валовой продукции вида, этого не требова-'Iа). В чистых 
или условно приравниваемых к ним зарос-'Iях одного вида злаков 

незначительную примесь других компонентов учитывали методом 

«сборного образца», т. е. не по отде-'Iьным площадкам, а для выбор­
ки в целом. Разобранная таким образом надземная (срезанная на 
уровне поверхности почвы) биомасса помеща-'lась для высушивания 
в мар-'Iевые мешочки. При отборе образцов в посевах пшеницы рас­
тения не среза-'Iи, а выкапывали или выдергива-'Iи. В процессе пер­
вичной обработки подсчитьша-'lи число растений, общее чис-'lо побе­
гов и число продуктивных побегов. Побеги с ко-'lосьями подгона, ко­
торые к моменту уборки (завершению жизненного цикла особи) не 
успевают не то-'lько дать урожай, но даже зацвести, относили к не­
продуктивным. Вегетативную фитомассу отделя-'Iи от корней и ко­
лосьев и сушили в марлевых мешочках. Продуктивные (содержащие 
хотя бы одно зерно) колосья высушивали в бязевых мешочках и об­
молачивали вручную (во ибежание потерь зерна). Чис-'lо зерен на 
каждой п-'lощадке опреде-'lяли прямым пересчетом. Соотношение 
урожая зерна и запаса вегетативной фитомассы, озермениость ко­
лоса, массу 1000 зерен определяли также для каждой площадки 
путем деления соответствующих показателей. В таблицах для всех 
обследованных сообществ биомасса приведена в воздушно-сухом 
состоянии (взвешивание с точностью до О, 1 г). 

Собранный материа-'1 бьш обработан статистически (62, 74, 99]. 
Логической основой интерпретации результатов обработки получен-
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ного материала послужили идеи Б. С. Ястремского [140-142) -
в первую очередь, его представления об уровнях признака, об одно­
родной и разнородной совокупности, о роли средней арифме­
тической. 

Хорошо известно, что естественный растительный покров очень 
динамичен, и в ходе сукцессии изменяется структура сообществ и их 

продуктивность. Существует взгJiяд на сукцессии как на популя­
ционный процесс- результат динамики отдельных популяций рас­
тений [229]. С. С. Шварцем [134) был обоснован прогноз увеJшчения 
роли попу.пяционных процессов в поддержании биоценотического 
равновесия в связи с усиливающимся антропогенным воздействием 

на биосферу, а Е. Л. Любареким [66] намечены основные направ­
ления в изучении ценапопуляций как компонентов агрофитоценозов. 

Отрицательные последствия антропогенных влияний на биосферу 
и перспектины роста народонаселения Земли выдвигают в число 
важнейших проблему продуктивности популяций растений и живот­
ных [53]. Повышение уровня продуктивности дикорастущих зла­
ковинков и посевов хлебных злаков осуществляется ( и.т1и может 
осуществляться) при неодинаковом соотношении естественных и 
антропогенных факторов контроля. Если в первую очередь ведущая 
роль принадлежит естественным факторам, а целенаправленное 
вмешательство (например, внесение удобрений, другие приемы поверх­
ностного улучшения луга) носит только корректирующий характер, 
то во втором деятельность человека более многообраз_на, и роль ее 
несравненно выше. Над повышением продуктивности хлебного поля 
работают и селекционеры, и агрономы, и агрохимики, и фитапатологи 
-специалисты самых различных профилей. О таком комплексном 
подходе к изучению культурных растений, имея в виду непосредствен­
ное внедрение результатов в практику растениеводства, в свое время 

говорил Н. И. Вавилов [14]. Несмотря на ряд существенных разли­
чий между природными сообществами и агрофитоценозами, в равной 
степени необходимо знать потенциальный уровень их продуктивности 
-одну из важнейших характеристик любого сообщества. 

Травянистая растительность пойм - удобный объект дJlЯ анализа 
проблемы потенциальной продуктивности (в плане ее связи со струк­
турой сообщества). Во-первых, пойменные экасистемы характери­
зуются очень высоким уровнем продуктивности, что особенно четко 
проявляется при сравнении продуктивности поймы и плакора в зо­
нах тундры и пустыни. Как правило, пойменные экасистемы отли­
чаются простотой состава и структуры и находятся на относитель­
но ранних этапах сукцессионного процесса. Компоненты таких 
систем как раз обладают высокой скоростью роста и большой про­
дуктивностью [225]. Известно, что пойменные луга урожайнее ма­
териковых [94]. Во- вторых, в поймах на сравнительно небольшом 
протяжении чередуются разные типы раститеJiьности, что об.пегчает 
проведение исследований сравнительного плана. 
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В глобальном масштабе поймы, занимающие 3% поверхности 
суши, дают 11% продукции (54], а по другим оценкам (126], и еще 
боJiьше (не менее 30%). Одна из причин столь большого разрыва 
между относительной площадью пойм и их относительной продук­
цией - чрезвычайно бJiагоприятный микрокJiимат, складывающийся 
в поймах (поемность, аю1ювиальность). На Севере очень велико 
отеп.1яющее влияние реки: если в тундре (п.1акор) многолетне­
мерзлые породы даже в разгар .1ета залегают всего в 30 см от по­
верхности почвы, то в пойме сезонное оттаивание охватывает CJIOЙ 
до 1 ,2-1 ,5 м и глубже. Не случайно продуктивность двукисточника 
в пойме запо.1ярной Хадыты сопоставима с продуктивностью этого 
вида в поймах рек юга Воронежской области (81]. 

Как известно, годичный прирост надземной биомассы .1уговых 
сообществ практически равен ее максима.1ьному сезонному запасу, 
что обусловлено эко.1ого-биологическими особенностями .1уговых 
растений [32]. То обстоятельство, что столь отдаленные друг от 
друга участки (различия в продолжительности вегетационного пе­
риода, теплообеспеченности) в б.1агоприятнь1е годы обеспечивают 
рекордно высокий ( бо.1ее 100 ц/га в воздушно-сухой биомассе) 
уровень продуктивности, говорит об огромной потенциальной продук­
тивности пойм. Совпадение оценок величины годичного прироста 

надземной биомассы быстрорастущих видов, относящихся к разным 
биоморфам (злак двукисточник, древовидный кустарник ива шер­
стистопобегая), но представленных каждый чистыми зарослями, 
может рассматриваться как доказательство реальности существо­

вания изменяющегося по годам верхнего преде.1а уровня продуктив­

ности, к.1иматически обуслов.1енного и общего для определенной 
территории. 

Понятию потенциальной продуктивности не дано четкого и одно­
значного определения. Если физиологи растений говорят о потен­
циальной продуктивности фотосинтеза, ресурсоведы - о потенци­
альной производительности угодий [97], то геоботаники - о потен­
циальной продукции [ 16] . Г. Вальтер [ 16, с. 158] заметил: «Мы го­
ворим о потенциальной продукции, так как на обширных территориях 
континентов естественный растительный покров разрушен че.10ве­
ком и поэтому реальная первичная продукция сейчас меньше». В 
поймах естественный растительный покров из-за его водоохранной 
и берегоукрепительной роли в основном сохраняется, так что потен­
циальная продуктивность в том смысле, который придает ей Г. Ва.1ь­
тер, в пойменных экоенетемах достигается. Однако в понятие потен­

циальной продуктивности вкладывается и иной смысл. 
Характерное для современного этапа развития экологии и биогео­

ценологии стремление к высокому уровню генерализации (в зональ­
ном и глобальном масштабе), а также недостаточное осознание 
необходимости использовать для этих обобщений лишь вполне на­
дежные частные оценки создали парадоксальную ситуацию. Так, 
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при наличии карт потенциальной продуктивности земного шара 
(первая из них была представлена Х. Литом в 1964 г.) определить 
потенциальную продуктивность конкретного сообщества или участка 
затруднительно из-за отсутствия четких методических разработок. 
Кроме того, в зависимости от степени конкретизации должны рас­
сматриваться в качестве факториальных разные группы признаков: 

в масштабе зоны в ·первую очередь климатические (как это и де­
лается [22, 38, 41] ) , в масштабе сообщества - структурные. 

Потенциальная продуктивность в общем плане - это верхний 
возможный (в исключительно благоприятных погодных или экато­
пических условиях) предел уровня продуктивности сообщества. Эта 
величина в значительной мере условная, идеальная. Практическое 
значение имеет скорей оценка потенциального уровня по отноше­
нию к условиям конкретного года и вполне определенного участка. 

В этом случае имеет смысл и оценка расхождений между реальной 
и потенциальной продуктивностью, а также выяснение причин этого 
расхождения (повышенная гетерогенность среды с преобладанием 
неблагаприятных микроэкотопов, далекая от оптимальной плот­
ность стеблестоя, поиижеиная мощность побегов и т. п.). 

Реализация потенциального уровня продуктивности может про­
исходить с эффектом загущения и без проявления его. С учетом 
этого положения под оптимальной продуктивностью мы понимаем 
такой ее уровень; который не создает противоречий между сообще­
ством или популяцией как целым (высокая продуктивность) и их 
структурными элементами (отсутствие эффекта загущения). На 
примере вейниковых лугов показано [86], что в высокопродуктив­
ные годы травостой выравнивается, а различия между микроучаст­
ками усиливаются в неблагаприятные годы, характеризующиеся 
низким уровнем продуктивности. Поскольку «естественный отбор 
стремится привести популяцию к оптимуму» [ 18, с. 345],. а экологи­
ческий оптимум - показатель, оцениваемый по плотности популя­
ции [ 161] , очевидно, что в оптимальных условиях и плотность близ­
ка к оптимальной. 

Максимально допустимая условиями экатопа и года продуктив­
ность достигается лишь в том случае, когда состав и структура сооб­
щества способны ее обеспечить. Известно, что потенциальные воз­
можности видов (а у культурных растений- и сортов) различны. 
Приведем схематический пример: одинаковая структура (рядовой 
посев) аграфитоценоза - систематическое родство (одно семей­
ство- злаки) - одни и те же почвенио-климатические условия 
(один севооборот) - но какой разный выход продукции (хозяй­
ственный и особенно биологический урожай) у кукурузы и пшеницы 
в каком-либо из основных районов их возделывания! Разные сорта 

той же яровой пшеницы существенно различаются между собой по 
отношению надземной фитамассы к подземной (это соотношение 
К. А. Куркии называет с:коэффициентом продуктивности» [58]), что 
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обусловливает их неодинаковую реакцию на условия увлажнения 
и отражается на величине хозяйственного урожая. Она связана не 
только с биоморфологическими особенностями культуры, но и с ре­
жимом ценотических отношений в агрофитоценозе. Так, засорители 
посевов, часто вызывающие снижение урожая [40], не всегда играют 
только отрицательную роль. В частности, некоторые из них могут 
выступать в роли своеобразного «Подгона» - так, как это бывает 
в природных сообществах. Например, в зарослях вейника Лангс­
дорфа и двукисточника на Нижнеобском Севере подгоном является 
хвощ полевой. 

Природные и культурные злаковники, столь широко распростра­
ненные по всему земному шару и имеющие важнейшее экономическое 
значение, должны быть объектом самого тщательного анализа, осо­
бенно в плане изучения продуктивности и ее регуляторных меха­
низмов. 
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* Глава 1 * 
Особенности ююнальных 

мноюлетинков 

как объекта 
попу лиционных 

исследований 

* 
Многие растения существуют в виде клонов [49, 244, 247). Со·­

гласно определению Э. Майра [68, с. 419], склон- все особи, про­
нешедшие в результате бесполого размножения от одной особи, 
возникшей в результате полового размножения:.. Клонаобразующие 
виды в определенных ситуациях могут размножаться и семенами, 

и вегетатионо [91, 195, 247]. Именно поэтому клонообразователей 
обходит с:обычнейшая судьба растений в природных условиях- по­
гибнуть, не достигнув репродуктивной зрелости» [266, с. 467] . Клоны 
очень долговечны и устойчивы в первую очередь благодаря сложной 
репродуктивной стратегии, в которой заложены дублирующие меха­
низмы (половое и вегетативное размножение), разными способами 
и при разных затратах времени приводящие в принципе к одному 

результату. Как показано на примере представителей рода Agropy­
ron [256), растения, развивающиеся из побега, уже имеют листья, 
а у проростков, возникших из семян, листья появляются лишь через 

10-12 дней. Jl. Г. Раменский, говоря о «большой жизнемощности ве­
гетативного возобновления и разрастания:., пояснял: с:В общем 
конкурентная, или жизненная, мощность спор меньше, чем семян, 

а последних - меньше, чем более или менее крупных и дифферен­
цированных вегетативных зачатков:. [92, с. 9) ; свозобновление из 
семян, спор и мелких разносных отводков имеет совершенно иное 

ценабиотическое значение, чем возобновление от корневищ:. [93, 
с. 238]. 

Предполагают [155], что успех вегетативного размножения обус-
ловлен взаимозависимостью побегов разных генераций внутри 
клона (поток углерода от более старых побегов к более молодЫМ]. 
Годичны~ прирост плагиотропного корневища длиннокорневищных 

растений - не менее 3-5 см [65]. Продолжительность жизни корней 
многолетнего корневищного злака Dupontia fischeri в тундровой 
зоне Аляски - 4-6 лет [249) . Именно на примере этого вида убеди­
тельно доказаны [217] преимущества клональнаго роста при вос-
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становлении растительного покрова после зоогенных повреждений -
к пострадавшим побегам происходит приток питательных веществ 
через общую корневую систему (в опыте изолированные побеги 
отрастали хуже). Средаобразующее и ценозообразующее влияние 
клонов более явно, чем, например, аналогичное влияние ценопопу­

ляции, представленной дискретными особями. Корневища и под­
земные ползучие побеги, пронизывая почву, могут держать под 
контролем всю занятую клоном площадь, а не отдельные ( «ПЛО-
щадь индивидуума:.- [12]) ее фрагменты. Если жизнедеятельность 
дискретной особи оказывает значительное влияние только на окру­
жающее ее пространство, называемое [ 12) фитосферой, то «ра­
диус индивидуальной активности» клона оценивается как расстоя­
ние между родительской особью и вегетативными потомками [ 113]. 

Подчеркивалось (188], что травянистые многолетние виды 
с мощным вегетативным размножением имеют большое значение 
во многих экоенетемах благодаря способности формировать об­
ширные одновидовые заросли с высоким уровнем стабильности 
в течение многих лет. Если в общем плане «Заросли развиваются ... 
в условиях, в которых не может существовать сообщество из боль­
шого числа видов:. (23, с. 289], то заросли клональных видов сохра­
няют свою чистоту еще и вследствие экоценотических особенностей 
клонообразования. 

Исключительно велика роль вегетативного размножения при 
освоении новых участков, а также при закреплении популяций 
в неустойчивых местообитаниях. В частности, Ammophila arenaria 
сохраняет свои позиции на подвижных песках благодаря способ­
ности формировать длинные ризомы [ 184] . Особенности определен­
ных местообитаний благоприятствуют увеличению числа «потен­
циальных колонизаторов», которым свойственно именно вегетатив­
ное размножение (218]. 

Популяции некоторых видов злаковых сообществ поддерживают­
ся исключительно за счет вегетативного размножения (235] -так, 
в районе наших исследований из числа изученных видов только 
бекмания успевает дать семена; арктофила, тростянка и двукисточ­

ник даже цветут не ежегодно, а у вейинка Лангсдорфа, при ежегод­
ном цветении, семена не вызревают. Но тенденция к переходу на 
вегетативное размножение усиливается и в условиях стабильных и 
из года в год остающихся благоприятными местообитаний (245). 

Вегетативное размножение, при котором происходит разделение 

старых участков корневищ и отделение от них боковых ответвлений, 
задерживает наступление конечной стадии дегенерации (гибель 
особи), потому что дочерние отпрыски начинают существовать как 

самостоятельные растения [ 195]. 
Явных признаков старения у клональных многолетников не наб­

людается (49, 179], но клоны все-таки стареют, хотя и чрезвычайно 
медленно ( 104) . С. Хаслам ( 180) , ссылаясь на имеющееся в лите-
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ратуре указание о том, что клон тростника может существовать 

более тысячи лет, а также на основе тщательного изучения структуры 
тростниковых зарослей допускает, что тростник способен поддер­
живать стабильность tообщества в течение столетий благодаря 

эффективному использованию ресурсов среды за счет того, что 
плотность постоянно находится на экатопически допустимом мак­

симуме. Т. А. Работнов [91] на основе анализа литературных источ­
ников также пришел к выводу, что в природе могут существовать 

клоны возрастом в сотни лет и что для обнаружения у них признаков 
старения недостаточен период наблюдений даже в 100-300 лет. 

Хотя «В изменяющейся природной среде оптимум существова­
ния для индивидов данной популяции постоянно передвигается 
в каком-либо направлении» [ 18, с. 345], «при вегетативном раз­
множении перемена среды от одного поколения к другому сведена 

до минимума» [104, с. 112]. Среду, в которой последовательные по­
коления подвергаются давлению одних и тех же селективных сил, 

считают постоянной, несмотря на ее гетерогенность [241]. Если 
к этому постоянству среды и тому обстоятельству, что при вегетатив­
ном размножении «Любой индивид весьма похож на любой другой ин­
дивид данного ряда поколений» [49, с. 104], подойти как к основ­
ным причинам, определяющим облик монодоминантных или чис­
тых зарослей клонообразователей, других объяснений поражающей 
взгляд выравненности их может первоначально и не потребоваться. 

С. П. Смелов, считая, что «клон выходит за пределы поня1тия 
особи и характеризуется своими закономерностями развития и от­
ношения к окружающей биотической и абиотической среде» [ 104, 
с. 103], выделил у травянистых клональных многолетников период 
физиологических (почка- побег- куст) и фитоценотичееких 
(клон) связей. 

Своеобразие клональных многолетников как компонента сооб­
щества в том, что физиологические связи, являясь регулятором 
взаимоотношений побегов внутри клона, служат «подстраховоч­
ным» механизмом, обеспечивающим успех конкуренции с видами, 
представленными дискретными особями. Фитоценотические связи 
обусловливают роль популяционных и ценотических механизмов 
контроля использования ресурсов среды и, как следствие этого, 

в значительной степени определяют уровень продуктивности ( накла­
дывая на экатопический предел свои ограничения). 

Изучение клональных растений имеет определенную специфи­
ку. В первую очередь трудности возникают при учетах плотности. 
Они связаны с тем, что вегетативные потомки надолго сохраняют 
связь с родительским растением, и неясно, с какого момента могут 

учитываться как особи [ 178]. К. А. Курки н и А. Р. Матвеев [60, 
с. 57] подчеркивают: «Признавая особи растений в качестве эле­
ментов ценопопуляций, необходимо вместе в тем учитывать неопре­

деленность понятия «элемент» для ос:::>Gей вегатативно размножаю-
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щихся видов'>. П. Грейг-Смит (30, с. 23] выделил практический ас­
пект этой проблемы: «даже если индивидуумы различимы, они мо­
гут и не представлять удобную единицу счета вследствие большой 
изменчивости размеров; примерам могут служить дерновинные 

злаки, у которых более подходящей единицей является побег». Вы­
ражение «популяция побегов» применительно к злакам ( 179, 189, 
232, 263], осоковым (163], травянистым двудольным стало вполне 
обычным. 

Побег, розетка и т. п. входят в понятие модуля (247], вытекаю­
щее из архитектоники растений [265]. По отношению к клональным 
видам предпочтительнее термин «рамета», которым обозначается 
[ 1 00] структурная единица в пределах клона. Рамета - функцио­
нальная единица у вегетативно размножающихся растений, эффек­
тивная единица популяционной регуляции (246]. Показано [263], 
что обилие вида на единицу площади лучше оценивается числом 
рамет, чем числом генет; кроме того, динамика численности рамет 

более доступна пониманию, чем динамика числа генет. М. Хатчингс 
и Дж. Бакхэм [ 189] отмечали, что если побеги не являются физио­
логически независимыми единицами, то важно определить роль, 

которую они играют в развитии популяции, тем более что у вегета­
тивно размножающихся растений при совместном произрастании 
взрослых особей и их рамет выделение основной популяционной еди­

ницы затруднено. Установлено (246], что при учете выживаемости 
кочкаобразующих растений наиболее подходящая единица - по­
бег, а не кочка. Экафизиологические параметры популяции, относи­
мые к единице площади, не зависят от размера кочек, что показано 

[223] на примере расхода воды и фиксации углекислоты. Придавая 
очень большое значение отсутствию или весьма слабому проявле­
нию конкуренции между побегами одного растения при вегетатив­
ном размножении, М. Хатчингс ( 188, с. 30] пишет: «Отсутствие из­
реживания - важный аспект эффективной системы утилизации и 
перераспределения ассимилятов в пределах целого растения, что 

может привести к развитию монотипных травостоев клональных 

многолетников». 

При изучении клонаобразующих многолетников неизбежно воз­
никают следующие осложнения [ 177, 179, 263]: 

1) возможное песовпадение числа «Генетических» и «физиоло­
гических» единиц, так как эффективная физиологическая единица 
или особь может быть частью клона; 

2) произвольность выделения физиологических единиц, посколь­
ку раметы с трудом можно (и то не всегда) отличить от родительских 
особей. 

Действительно, «В большинстве исследований пастбищных зла­
ков учтена только плотносrь рамет (побегов), потому что после 
начала роста генеты невозможно различить даже с помощью раско­

пок корневых систем» [263, с. 863]. 
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Тщательный генотипический анализ природных популяций Fes­
tuca rubra показал, что на одном и том же участке представлена 
мозаика генотипов [227J. Клоны этого вида, отдаленные друг от 
друга на расстояние чуть более 3 м, характеризуются l %-ной веро­
ятностью принадлежности к одному генотипу [ 176]. с: Даже недавно 
возникшие... клоны вскоре, под давлением мутационного процесса, 

становятся гетероr:енными смесями:. [113, с. 182]. 
Подчеркивается [263], что если структура генет злаков не обус­

ловливает объединение побегов в группы, то структура популяции 
генет не влияет на динамику популяции побегов. М. Хатчингс и Дж. 
Бакхэм [ 189] рассматривали конкуренцию между побегами одной 
особи как показатель низкого уровня приспособленности растения 
к занимаемому им местообитанию и считали, что в нормальных для 
роста и развития условиях конкуренция за ассимиляты и другие 

ресурсы между побегами у вегетативно размножающихся растений 
отсутствует, чем обусловлена более низкая изменчивость размеров 
побегов по сравнению с популяциями, образованными дискретными 
особями. 

Мощность побегов снижается по мере возрастания порядкового 
номера генерации [ 104] , а побеги разного возраста имеют неодина­
ковую скорость роста [232] . Особи одного и того же возраста пока­
зывают изменчивость, отражающую микромозаичность экотопа 

[195]. Дифференциация особей по размерам определяется отчасти 
распределением их по степени доминирования [258]. Обычно с:смерт­
ность:. у вегетативно размножающихся растений заключается в ут­
рате листьев и старых побегов [256]. с:Закон -3/2:., описывающий 
процесс самоизреживания популяций видов с семенным размноже­
нием, к природным клональным популяциям неприложим [ 188]. 

У большого числа многолетних видов регуляция плотности осу­
ществляется посредством увеличения или сокращения количества 

отпрысков, производимого особью при вегетативном размножении 
[235]. Число побегов на одно растение обусловлено физиологичес­
кими процессами, протекающими на ранних стадиях развития [ 158]. 

Успех вегетативного размножения злаков предопределяется на­
личием большого резерва почек возобновления, что показано на Роа 
alpina [34]. Динамика популяций клональных видов определяется 
появлением и отмиранием модулей ( а не генет), и судьба спящих 
почек, образуемых корневищными ·растениями, имеет решающее 
значение в демографии клональпого развития [224] . У злаков (на­
пример, тростника [180]) развертыванию почек препятствует на­
копление подстилки. а на заложение почек влияют условия того слоя 

почвы, в котором находятся корневища. Если корневища располо­
жены в приповерхностном слое, на заложение почек может влиять 

вытаптывание. Промывной (паводковыми водами) режим поймен­
ных местообитаний способствует удалению подстилки и ветоши и 
отчасти поэтому особенно благоприятствует развитию злакового 
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покрова. Не случайно злаковые травостои, в том числе чистые, так 
широко распространены ·именно в поймах, а продуктивность пой­
менных лугов выше, чем материковых. 

Характеристика злаков как клональных многолетников дана 
С. П. Смеловым [ 104, 1 05]. Им выделено три цикла: 1) малый цикл 
жизни особи - жизнь побега и генерации побегов; 2) большой цикл 
жизни особи - жизнь особи как совокупность жизни побега и куста 
до возникновения клона; 3) жизнь клона. До образования клона 
(который рассматривается как «агрегация кустов») особь сущест­
вует в виде простого куста, который затем преобразуется в сложный 
куст. Простой куст состоит из осевого побега и боковых побегов 
2-го порядка. Сложный куст формирует побеги более высоких поряд­
ков и характеризуется, в отличие от простого куста, наличием не­

скольких центров кущения. Несмотря на то, что у большинства луго­
вых злаков узел кущения функционирует не менее 10-15 лет, начиная 
с 3-4-го года интенсивность кущения ослабевает. Сложный куст, 
образуя побеги все возрастающих порядков, постепенно переходит 
в клон. Если площадь питания куста большая, то период кущения 
растягивается и отодвигает сроки наступления генеративной фазы 
(или ограничивает ее прояв~ение). В начале своего существования 
молодые побеги пользуются ·корневой системой материнского рас­
тения, но после формирования собственной подключаются к общей 
системе транспорта воды, элементов минерального питания и асси­

милятов, существующей в пределах клона и обусловливающей его 
функциональную целостность. 

Хотя полагают, что для динамики системы значение имеет лишь 
ее современное состояние, биологические системы характеризуются 
наличием биологического гистерезиса, как бы несут в своей «памяти» 
информацию о прошлых состояниях [ 186, 197]. Как отмечал Л. Г. 
Раменекий [95, с. 59] , «ВО вновь образовавшемся ценазе еще десят­
ки лет остаются пережитки прежних условий и состояний». Пример 
проявления биологического гистерезиса: в сообществах клональ­
ных травянистых многолетников количество и степень сформирован­
ности почек возобновления (соответственно, и плотность стебле­
стоя текущего года) в значительной степени определяются усло­
виями предыдущего вегетационного периода. Таким образом, оценка 
системы с позиций «результата» [ 4] хотя бы косвенно должна учи­
тывать и ту основу, которая сделала возможным достижение дан­

ного конкретного результата. 

Первоначально вегетативно размножающиеся растения считали 
неподходящим или, по крайней мере, неудобным объектом популя­
ционной экологии, о чем писал Дж. Л. Харпер [178, с. 247]: «два 
взаимосвязанных свойства высших растений серьезно препятство­
вали развитию демографии растений - пластичность и вегетативное 
размножение ... ». Однако в последние десятилетия многие проблемы 
популяционной экологии стали рассматриваться и на этой, широко 
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распространенной в природе, группе растений. Более того, специаль­
но было подчеркнуто [ 191], что злаки - подходящий объект для 
исследования популяционной регуляции у вегетативно размножаю­
щихся ВИДОВ. 

Большинство луговых злаков, ценозообразователей чистых за­
рослей и разнотравно-злаковых сообществ, характеризуется кло­
нальным ростом. Эта особенность их биологии имеет большое зна­
чение для экофизиологии сообщества, в том числе и по отношению 
к продукционному процессу. 

* * * 



* Глава 11 * 
Продуктивность 

популяций и сообществ: 
полевой 

и экспериментальный метод 
оценки регуляторных 

механизмов 

* 
При изучении ценапопуляций учитывают биомассу особей [25]. 

Исследуя продуктивность фитоценоза (или популяции, но геобота­
ническим методом), количественные оценки соотносят не с особью, 
а с единицей площади. Оценка продуктивности в естественных 
местообитаниях позволяет выявить механизмы, определяющие ве­

личину продукции, - в том числе заложенные в основе структуры 

сообщества. Речь идет о плотностнозависимой регуляции, при ана­

.пизе которой плотность рассматривается как факториальный, а 
продуктивность - как результативный (названия по [ 19] ) признак. 

К Лит [206] выделил два основных подхода к оценке биологи­
ческой продуктивности: 1) непосредственное определение средних 
значений; 2) расчетный способ на основе зависимостей, получен­
ных при анализе. связи продуктивности с климатическими харак­

теристиками. 

Для понимания экасистем важно анализировать распределение 
продукции по отдельным видам [208], однако прямая оценка про­
дуктивности во многих случаях чрезвычайно трудоемка [207]. В 
частности, метод укосов пригоден лишь для простых сообществ, 
слагаемых растениями с малой продолжительностью жизни [268]. 
Поэтому часто продуктивность определяют расчетным путем - опи­
саны эти методы и применительно к злакам [ 172]. 

Популяцию рассматривают [96] как систему, продукция кото­
рой зависит от биогеоценоза, так как он обеспечивает популяцию 
ресурсами, но использует ее как ресурс для других своих компо­

нентов. У растений стратегия особей подчинена стратегии ценоhо­
пуляции, а та - стратегии фитоценоза [60] . 

Выделенные и описанные А. И. Бузыкиным [ 1 О] функциональ­
ные уровни регулирования продуктивности лесов представлены им 

в виде иерархической схемы и соотнесены с элементарными едини­
цами, в пределах которых проявляется их действие. Соответствую­
щей климатическому уровню контроля единицей считается лесорас-
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тительный район, эдафическому - тип леса, биоценотическому -
лесной биоценоз, физиолого-биохимическому - особь. 

В числе факторов, обусловливающих действие биоценотического 
уровня регулирования продуктивности лесов, А. И. Бузы к~ н [ 1 О] 
указывает внутривидовые взаимоотношения, смену поколении, плот­

ность древостоя. Между тем ясно, что эти признаки характеризуют 

другой, не включенный в рассматриваемую схему, уровень регу­

ляции - популяционный. 
Те же самые группы факторов и, соответственно, уровни регу­

Jшрования продуктивности действуют и в травянистых сообще­
ствах. 

Для геоботаника, исследующего как природные сообщества, так. 
и агрофитоценозы, наибольший интерес представляют два уровня -
биоценотический и популяционный. Анализ их проводится на фоне 
в-·шяния климатического и эдафического уровней контроля. Эк­
спериментатор, работающий с модельными объектами, поJJНостью 
исключает кJшматический уровень, но может дать строгую оценку 
физиоJюго-биохимических закономерностей и выявить механизмы 
внутривидовой конкуренции на фоне пJютностного контроля про­
дукционного процесса. В геоботанических исследованиях при оценке 
плотности стеблестоя и запаса надземной биомассы травянистых 
сообществ используют учетные площадки величиной 0,1-1,0 м2 • 
Обычны, даже в ~аботах методического характера [139], серии 
площадок по 0,1 м . Так как некоторые фитоценозы можно узнать 
по фрагменту О, 1-0,25 м2 [76], такой размер учетной площадки 
вполне приемлем, есJш выборка имеет достаточный объем. Оценка 
вJiияния плотности на выход продукции в опытах осуществJiяется 

на основе заранее запланированных значений плотности, иногда 
без привязки к плотности, характерной для природных ценопопуJIЯ­
ций. Если учесть, что эксперимента-'lьная шкала плотности задается 
без должной детализации и поэтому не охватывает по-'Iного размаха 
естественного варьирования плотности, ограниченность возмож­

ного испо-'lьзования результатов горшечных экспериментов ста нет 

очевидной. П. Грейг-Смит [174, с. 761] напоминал: «НИ один вид не 
растет изолированно, и поведение вида в изоляции может очень от­

"'lичаться от поведения его в сообществе. Это - ограничение теп-'Iич­
ных и горшечных экспериментов в экологии». Дж. Л. Харпер [ 179] 
также писал, что поведение популяций одного вида, выращиваемых 
в сосудах или на де-'Iянках, очень да-'Iеко от с-'Iожностей природных 
систем. Р. Дирзоу и Дж. Л. Харпер [160] уверены в необходимости 
тщательно прос-'Iеживать судьбу особей в природной обстановке, где 
представлен полный спектр селективных си-'1, взаимодействием ко­
торых определяется выживаемость и ферти-'Iьность растений. Бы-'Iо 
отмечено, что следует с осторожностью экстраполировать выводы, 

сделанные на основе тепличных экспериментов, на природные сооб­
щества [ 165, 189] и резу-'Iьтаты опытов с уда-'Iением растений - на 
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ненарушенные сообщества [ 150]. Д. Перкинс (232] прямо заявил, 
что растения, выращенные в сосудах из побегов и семян, не.1ьзя 

строго сравнивать с растениями, растущими в по.1е. 

В то же время считают [ 188], что чистые стаби.1ьные одновидо­
вые травостои вегетативно размножающихся видов дают ценную 

возможность сравнить резу.1ьтаты опытов, выпо.1ненных на искус­

ственных популяциях-моноку.1ьтурах, выращенных из семян, с чис­

тыми к.1она.1ьными попу.1яциями, растущими в природных ус.1овиях. 

В. Н. Сукачев (110, с. 466] подчеркивал, что фитоценология 
становится экспериментальной наукой, «когда она применяет учет 

мерой и весом всех взаимоотношений между растениями и между 
ними и средой ... ». Далее он поясня.1: «Фитоценология при таком 
исс.1едовании анализирует, расшифровывает и вообще изучает, по 
существу, опыты, которые ставит сама природа. Такая работа часто 

очень с.1ожна и нередко требует бо.1ьшей научной эрудиции и боль­
шего труда от ученого, чем проведение опытов, постав.1енных чело­

веком в .1аборатории или в поле». Постановку специа.1ьных опытов 
В. Н. Сукачев счита.1 необходимой в том случае, когда получен от­
вет не на все стоявшие перед исс.1едователем вопросы и.1и если 

выводы не имели бесспорного характера. Таким образом, В. Н. Су­
качев придава.1 фундаментальное значение экспериментам, «постав­
ленным самой природой», и частное, уточняющее- эксперимен­
там, поставленным человеком. Такой подход наиболее соответству­
ет сущности ценапопуляции и фитоценоза как объектов иссле­
дований. 

К принципиа.1ьно важному методическому выводу пришла К. Фа­
линьска [ 162], сравнившая разные методы исс.педования попу.1я­
ций. Она установи.1а, что ни одна отде.1ьно взятая методика не 
в состоянии объяснить попу.1яционные процессы - необходимо со­
четание по.1евого, де.1яночного и .1абораторного методов. 

Изучение ценопопу.1яций растений в природных ус.1овиях может 
быть отнесено к категории «наб.1юдений», тогда как культуры в со­
судах- это «ОПЫТ». Разрешающая способность этих методов не­
одинакова, как различна и область применения. Задача исследо­
вателя - в соответствии с особенностями объекта подобрать наи­
бо.пее прием.1емый метод и.1и дать разную «нагрузку» на методы, 
применяя их в комп.1ексе. Например, разногодичную изменчивость 
уровня продуктивности изучают иск.1ючите.1ьно в природной обста­
новке, а механизмы конкуренции и физиолого-биохимические ас­
пекты регу.1яции продуктивности - в строго контролируемых ус­

ловиях эксперимента. В том с.1учае, когда важно оценить результат 
конкуренции (хотя бы и без ана.1иза ее механизмов), необходимо 
обратиться к природным сообществам, потому что многие понятия 
справедливы то.1ько для естественной среды обитания. Например, 
«Стратегии растений ... - способы выживания и поддержания ста­
бильности популяций в сообществах и экосистемах» [78, с. 105], а 
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отнюдь не в сосудах. БoJiee того, стратегия вида неодинакова в раз­
ных частях apeaJia, а не тоJiько в разных сообществах, да и типы стра­
тегий редко встречаются в чистом виде [78] . Эксперимент не может 
учесть эти столь важные моменты, а схему иерархии уровней регуля-
ции продуктивности,· подобную схеме А. И. Бузыкипа ( l О] , можно 
было разработать только на основе изучения природных объектов 
в их естественной среде. 

Из приведеиного обзора ясно, что при изучении биологической 
продуктивности и ее регуляторных механизмов на популяционном 

и особенно ценотическом уровне всегда необходимо иметь в виду 
область применения и ограничения избираемых методов. ДJIЯ гео­
ботаника наибоJiее информативным остается традиционный пJю­

щадочный учет, который, в отличие от любого (лабораторного, ве­
гетационного, полевого [35]) эксперимента, обеспечивает возмож­
ность охвата естественного размаха варьирования и не требует 
стандартизации объема· выборки. Такие результаты геоботаничес­
ких исследований, как выявJiение оптимальных интерва.1ов плотнос­
ти и установление оптима.1ьного соотношения между компонентами 

сообщества, могут служи"ть основой для практических выводов и 
рекомендаций. 

* * * 



* Глава 111 * 
Плотность nonyJJRции 

и ее poJJЬ 

в определении уровни 

продуктивности 

дикорастущих 

3J18КОВНИКОВ 

Чис.'Iо особей на единицу площади, называемое чис.1енностью 
и.1и п.1отностью вида [30] , - характеристика, опреде.1яющая его 
ценотическое по.'Iожение. Так, например, доминанты преобладают 
над другими компонентами сообщества не то.1ько по фитамассе и 
проективному покрытию [78] , но и по чис.1енности [ 12, 135] . Для 
оп и са ни я ценозообразовате.1ей конкретного участка сообщества 
бо.1ее прием.1емо выражение «П.'Iотность» ( природной ценопопу.'Iя­
ции, агроценопопу.1яции), которым мы и будем по.1ьзоваться. 

Оценки надземной биомассы, не соотнесенные с п.1отностью (а 
п.1отность попу.1яций растений может быть выражена не то.1ько как 

·шr.'Io особей, но и как число побегов на единицу п.1ощади [ 12, 30]), 
не дают возможности вскрыть попу.1яционные и ценотические ме­

ханизмы регу.1яции уровня продуктивности. 

Неопреде.1енность места эко.1огии продуктивности в системе бо­
танических дисцип.1ин (точнее, нахождение ее на стыке попу.'Iяцион­
ной экологии и фитоценологии) объясняется легко. Ведь «nопуля­
ция» - это понятие, которое, как мост, соединяет исс.1едование от­

де.'Iьных растений с исс.1едованием растите.1ьности [215]. 
Доказате.1ьств п.1отностнозависимой регуляции в природных по­

пу.'Iяциях растений ма.1о (262], что объясняют [252] двумя основ­
ными причинами. Во-первых, тем, что попу.1яционная эко.1огия рас­

тений относительно молода и потому еще не накопила достаточного 

фактического материала. Во-вторых, тем, что получение доказа­

те.'Iьств эффекта п.1отности ос.1ожняется ме.1комасштабными раз­
.1ичиями ус.1овий среды. Отмечают, что в це.1ом распознавание эф­
фекта зависимости от плотности может быть дово.1ьно трудным [87] 
и бо.1ьшая часть информации о реакциях растений на плотность 
носит скорей описате.1ьный. чем ана.1итический характер [ 179]. 

Fc:111 рl'гу.'Iяторная no отношению к уровню нродуктивно(ТИ функ­
ция n.10тности особей бесспорна [ 115] , ро.1ь rтотности nобегов в 
этом n.1ане подвергаеТ(Я сомнению (163]. Наша рабочая гиnотеза 
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(идентичность регуляторной роли плотности особей и побегов) ос­
нована на том, что взаимоотношения внутри «Популяции побегов» 
[ 179, 189, 232, 263] достаточно обоснованно могут быть приравнены 
к взаимоотношениям особей, так как в обоих случаях имеет место. 

как важный механизм конкуренции, «эффект затенения» [ 154, 201], 
а сама конкуренция связана с одними и теми же ресурсами. Злаки 
конкурируют преимущественно за элементы питания и воду [261], 
светолюбивые виды - за пространство [209] . 

Связь п:ютности попу:tяции с факторами среды изменяется в 
течение жизненного цикла растений - ниши популяций пророст­
ков четко от:шчаются от ниш взрослых особей [234]. Чис:ю взрос­
:Iых особей может скорей отражать чис-·ю доступных д-1я внедрения 
«безопасных мест» в прошлом, чем ус-1овия настоящего времени 
[174]. Реакция растений на разногодичную изменчивость природ­
ной обстановки- изменение размеров [205], уровня продуктив­
ности, плотности попу-1яции, соотношения числа и массы генератив­

ных и вегетативных побегов. Цикл изменений плотности попу-1яции 
испытывает влияние к-1иматических, других абиотических и биоти­
ческих факторов [ 199, 262], что выражается, в частности, и в разно­
годичной изменчивости п-1отности, а также в сезонных ф-1юктуа­
циях. 

Высокой плотности попу-1яции обычно достигают в самых про­
дуктивных местообитаниях [98], тогда как дефицит э-1ементов пи­
тания вызывает снижение п-1отности, что продемонстрировано на 

примере тростника [ 181]. Зависимость плотности от ус-1овий среды 
наш-1а отражение в таких понятиях, как «плотность насыщения» 

[159) И «ОПТИМаЛЬНаЯ ПЛОТНОСТЬ», Т. е. П-10ТНОСТЬ, СООТВеТСТВующая 
потенциальным возможностям конкретного экатопа [ 114]. Бо-1ее 
частное определение оптимальной плотности связано с максималь­

ной семенной продуктивностью [216] и не распространяется на веге­
тативно размножающиеся растения. А. Г. Воронов [23, с. 179] при­
водит следующее опреде-1ение: «0птима-1ьной плотностью называют 
те пределы плотности, которые обеспечивают наилучшее воспроиз­
ведение вида и его наибо-1ьшую устойчивость». Заложенный в этом 
определении интерва-1ьный принцип оценки может иметь важные 
методо-1огические с-1едствия, обусловливая в то же время реальность 
практического применения результатов натурных обследований. Од­
нако наибu.ilее соответствующим сути рассматриваемогоо явления 

мы считаем определение М. Хатчингса [188], который утверждает, 
что существует «оптимальное соотношение между числом побегов и 
биомассой»,· для каждого участка свое. -

Было отмечено [245], что число растений на единицу площади­
довольно грубая мера плотности популяции и при оценке плотностно­
зависимой регуляции необходимо соотносить плотность с емкостью 
местообитания. 
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Согласно представлениям Р. Мэка и Дж. Л. Харпера [212], 
плотность для организмов, прикреш1енных к субстрату, - это своего 
рода «стенограмма» пространствеиных взаимоотношений особей и 
вместе с тем очень грубая мера состояния попудяции ИJIИ ус:ювий, 
с которыми стаJiкиваются особи, потому что отдедьное растение 
реагирует не на плотность собственной популяции, а на жизнедея­
тедьность своих непосредственных соседей. Вместе с тем отмечается 
далее, что при ана.1изе продукции на единицу п.1ощади пдотность 

остается эффективной оценкой состояния попу.1яции, поско.1ьку осо­
би имеют тенденцию, благодаря их пдастичности, запо.1нять доступ­
ное пространство (т. е. исподьзовать ресурсы). Однако возможность 
испо.1ьзования особью ресурсов среды опреде.1яется ко.1ичеством 
и б.1изостью соседей, уже испо.1ьзующих эти ресурсы, так как .1юбая 
особь испытывает в.1ияние множества соседей [240]. Реакция особей 
друг на друга и на усдовия среды по меньшей мере не.1инейна [ 183]. 
На Avena fatua и А. Ьarbata бьто показано [216], что реакция на 
соседство с особью своего и.1и другого вида существенно не раз.1и­
чается, хотя наибо.1ее вероятно, что растение страдает от соседства 
с особью своего вида бо.1ьше вс.1едствие синхронности фено.1о­
гии [179]. 

Интенсивность конкуренции между травянистыми растениями 
достигает максимума в усдовиях, благоприятствующих быстрому 
нарастанию большого запаса биомассы [ 144]. Испо.1ьзование ве.1и­
чины запаса биомассы растений как ко.1ичественной оценки резуль­
татов конкуренции [269] основано на том, что конкуренция за свет, 
воду и э.1ементы минерадьного питания интегра.1ьно отражается на 

процессе роста [ 151]. Экатопическую обус.1ов.1енность исхода кон­
куренции подчеркивали В. Н. Сукачев [106] и особенно Л. Г. Ра­
менский [95]. 

К. А. Куркии и А. Р. Матвеев [60] введи понятие «Конкурент­
ной субординацию>, связывая конкуренцию с пдотностью ценапопу­
ляции иди - в по.1идоминантных сообществах- с п.1отностью фито­
ценоза в целом. Изучению конкуренции бьти посвящены работы 

В. Н. Сукачева, его учеников и сотрудников еще в 20-40-е годы. 
Бьт едедан едедующий принципиально важный вывод: «Необходимо 
учитывать биологические и экологические особенности конкурирую­
щих растений. Вообще же чем более сходны экодогические свойства 
растений, независимо от того, относятся .1и они к разным видам или 

к одному виду, тем более интенсивна между ними конкуренция» 

[108, с. 398]. 
Много позднее Я. Фридмэн и В. Эльберзе [167], изучавшие 

в строго контролируемых условиях фитотрона конкуренцию между 
двумя разновидностями Medic'!go laciniata, установили, ч:о лю­
бое пространство особи каждои разновидности в совместнон куль­

туре используют как свое собственное. 
На исход конкуренции в.1ияют и раз.1ичные стрессы, которым 
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подвергается рост растений в природных условиях [ 152] . Отмечая 
комплексную природу популяционного контроля, П. Путвэйн и 
Дж. Л. Харпер [234] обратили внимание на то обстоятельство, что, 
как только один из видов в естественных луговых сообществах 
перестанет испытывать состояние стресса, под стресс попадают 

связанные с ним другие виды. 

Стресс плотности в одновидовом сообществе усиливает. мелкие 
различия (генетически или экатопически обусловленные); в смешан­
ных сообществах он может создать обстановку, в которой оценка 
межвидовых различий будет преувеличенной [ 178]. Реакция на 
стресс п.1отности выражается в значите.1ьном уменьшении вегета­

тивных органов, снижении интенсивности побегообразования, в сок­
ращении числа цветущих растений и побегов [230, 238]. Однако 
особь, испытывающая стресс п.1отности, не представ.1яет собой м и­
ниатюрной копии ее мощного двойника, развившегося при низкоi1 
плотности [ 179]. 

М. Хатчингс и Дж. Бакхэм [ 189] считают устойчивость чистых 
зарос.1ей многолетних корневищных растений с.1едствием их способ­
ности формировать даже в плохих ус.1овиях густой стеб.1естой, на­
сыщать почву корнями и корневищами, которые эффективно испо.1ь­
зуют ресурсы местообитания и предотвращают внедрение конкури­
рующих видов, не развивая вместе с тем интенсивной конкуренции 
«внутри растения» и достигая высокой внутренней стаби.1ьности. 
По мнению М. Хатчингса [ 188], в монотипных стеб.1естоях к.1ональ­
ных много.1етников система утилизации и перераспреде.1ения асси­

ми.1ятов в пределах всего к.1она действует с высокой степенью эф­
фективности, что выражается в отсутствии изреживания. 

Динамика попу.1яций растений и наземных животных протекает 
на чрезвычайно гетерогенном фоне [ 174]. При исс.1едовании попу­
ляций .1юбого размера возникает вероятность сто.1кнуться с эффек­
том экатопической гетерогенно~ти попу.1яции [ 164] . Даже физио­
номически гомогенное сообшество занимает совокупность раз.1ичных 

V!икроэкотопов. обусловливающих неоднородность его структуры 

[ 145]. Она выражается «Мозаикой пятен слегка раз.1ичающейся 
п.1отности» [ 198] или «мозаикой участков раз.1ичных уровней п.1от­
ности» [ 196], не раз.1ичимых визуально и при поверхностной ко.1и-
чественной оценке [194]. . 

К. Кершоу [ 194, 195, 197], тщательно проанализировавший осо­
бенности распределения особей разных видов в пределах сообщест­
ва, утверждал, что существует 3 уровня мозаичности: морфо.1оги­
ческий, ценотический, экотопический. 

Масштаб и причины возникновения мозаичности хорошо иллю­

стрируются данными П. Грей г- Смита [ 173], который выяви.1 у Am­
mophila arenaria 2 масштаба мозаичности: 20-40 см (мозаичность 
побегов - побегаобразование на верхушках вертикальных корне­

В!IЩ) и 80-160 см (мозаичность кочек). В других работах, например, 
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(259], также указывалось на 2 или более масштабов гетерогенности, 
формирующих мозаичность. 

П. Грейг-Смит [ 17 4] отметил, что хотя реакция на неоднород­
ность среды играет бо.1ьшую роль в образовании мозаичности всех 
масштабов, однако это не единственная причина возникновения мо­
заичности. К. Кершоу [ 196] большое значение в образовании мо­
заичности приписывал свойствам самих растений. 

Огромна роль возраста особей в ценотических и внутрипопу­
ляционных отношениях. Известно [ 17 4], что потенциальная воз­
можность высшего растения оказывать влияние на другие особи и 

на экатоп изменяется в течение жизненного цикла. В числе важней­
ших факторов, обусловливающих неоднородность злаковых сооб­
ществ, указывают [261 1 временную и пространствеиную разграни­
ченность активности корневых систем на фоне пространствеиной 
гетерогенности свойств почвы (в первую очередь - влажности). 

К. Кершоу [ 1931, исследовавший мозаичность травостоя Agrostis 
tenius, обнаружил наличие двух типов корневищ - настоящих «пио­

нерных» и вторичных - «Колонизаторов», различающихся положе­

нием в почве и поведением, которое рассматривается [ 1941 как от­
ражение «физиологического возраста». 

Так же, как и в полевицевам сообществе, разновозрастиость 
элементов мозаики свойственна и зарослям Juncus squarrosus, 
причем между разными элементами мозаики имеется временная 

связь, являющаяся выражением разных сроков колонизации [ 198]. 
Применительно к популяциям статистическая плотностная зави­

симость не предполагает обязательного присутствия элемента при­
чинности [166, 2421, хотя считают [351, что корреляционная связь 
заключена в природе самих явлений, а не отражает лишь результаты 
математических выкладок. Зависимость уровня продуктивности от 
плотности стеблестоя, свойственная природным сообществам [2021, 
имеет значение. и в агрофитоценозах: регулирование густоты стояния 
растений - эффективный прием управления продуктивностью по­
севов [31]. 

Роль плотности в определении верхнего ЩJL'дL·.Ja IIJHUyKTIIBнocти 
отражена в следующих кратких форму:1ировках: «максимальный 

запас надземной биомассы, близкий к предельному для плотности, 
при которой растения находятся во взрослом состоянии» [ 1881, 
«Максимальная биомасса, достижимая при данной плотности расте­
ний» [264 1, «оптимальное соотношение между числом побегов и 
биомассой» [ 1881. Анализ наших материалов показал, что первое 
понятие количественно может быть выраЖено в виде средней про­
греесивной [ 1191 запаса надземной биомассы, второе- в виде 
среднего запаса надземной биомассы, соответствующего средней 
прогрессивной плотности стеблестоя, третье - максимальной био­
массой, скорректированной по плотности стеблестоя (среднее вы-
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борки, редуцированной одновременно по биомассе и плотности стеб­
лестоя). 

Выраженная в природных сообществах гетерогенность струк­
туры [ 174, 233), отождествляемая с мозаичностью [78], представ­
ляет собой пространственный набор состояний ценопопуляции. Они 
различаются по плотности стеблестоя, мощности побегов, уровню 
продуктивности. Известно, что «Варианты признака разнородной 

совокупности лишены общего уровня» [ 142, с. 238]. Учитывая, что 
размах пространствеиной и разногодичной изменчивости в основ­
ном совпадает [236], а пространствеиная мозаика оказывает глу­
бокое влияние на временную динамику [204], можно на основе ана­
лиза современного состояния популяции дать характеристики ее 

будущих преобладающих состояний. 
Варьирование признака - это та основа, которая делает воз­

можной перегруппировку одной и той же совокупности его значе­
ний в соответствии со значением других признаков, позволяет оце­
нить динамичность и избирательность связей между ними. Например, 
мощность побегов в качестве факториального и результативного 
признака имеет совершенно разные ценотические следствия. 

Ltиапазон изменчивости признака разбивают на 2 (при расчете 
средней прогрессивной) или несколько (при оценке связи между 
двумя признаками с помощью корреляционного отношения) интер­
валов. В первом случае обрабатывается редуцированная выборка 
(левая часть ряда отбрасывается), во втором- полная. Но в обоих 
случаях со средними для каждого интервала значениями рассмат­

риваемого признака сопоставляются соответствующие им интер­

валы другого признака, для которых также целесообразно давать 
среднюю оценку. Так, например, практически важно знать, в каком 
направлении будет изменяться уровень продуктивности при воз­
растании плотности до того или иного предела. Это особенно суще­
ственный момент, потому что плотность, являющаяся одним из наи­
более важных естественных регуляторов уровня продуктивности, при 
целенаправленных экзогенных влияниях может быть изменена в 
нужном направлении. 

Потенциальная продуктивность не достигается чаще всего по­
тому, что в структуре сообщества имеются определенные дефекты. 
Это или повышенная гетерогенность (которая может быть следст­
вием зоогеннЫх влияний: земляные кочки, образующиеся в резуль­
тате деятельности муравьев или термитов; сбои в местах выпаса ко­
пытных; норы, кротовины и т. п.), или далекая от оптимальной плот­
ность стеблестоя. 

Приступая к анализу наших материалов по связи продуктивнос­
ти дикорастущих злаков с плотностью стеблестоя, дадим поясне­
ния относительно формы представления результатов. Все относимые 
к единице площади средние значения указаны для площадки О, l м2 • 
Учитывая: что каждый вармаnионный ряд плотности стеблестоя, тем 
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более для разных видов, имеет разные границы, а выборки - разных 
объемов, для выявления общих тенденций изменения классовых 
средних был испо~ьзован такой прием. Разбивка рядов на классы 
(число их также в основном разное, в первую очередь из-за неоди­
наковых n) в таблицах отражена в двух показателях- объемах 
классов (n;) и классовых средних результативного признака (.Xi), 
т. е. соответствующих определенному интервалу плотности (не ука­

занному в таблицах во избежание их загромождения) средних 
запасов надземной биомассы в r/0,1 м 2 . Вместо тrадинионно не­
пользуемого показателя изменчивости- коэффициента вариации,.,­

мы со:_ли более приемлемым для наших целей другой, но рассчиты­
ваемыи на его основе показатель - коэффициент выравненности 
[ 44], обозначаемый к. 

В таблицах 1 и 2 представлена популяционно-ценотическая ха­
рактеристика злаков на 40 обследованных участках и приведены 
шифры, под которыми участки будут рассматриваться в последую­
щих таблицах. В табл. 1 арабскими цифрами в шифре участка от­
мечены годы проведения учетов. Отсутствие цифрового индекса 
соответствует 1984 г. По первым четырем участкам приведены данные 
за 2 года, чтобы показать характер разногодичной изменчивости. 
Табл. 2 содержит данные за 1980 и 1984 гг. (участки, обследован­
ные в 1980 г., перечислены во введении). 

В районе исследований вейник Лангсдорфа образует в основном 
чистые заросли, но встречаются и структурно близкие к ним кня­
женично (Rubus arcticus) -и хвощово (Equisetum arvenвe)- вей­
никавые луга. Разнотравно-вейникавые луга имеют в составе раз­

нотравья обычно один доминирующий вид (Chamaenerion angus­
tifolium, Galium Ьoreale, Veratguт lobelianum, Ptarmica sp.) и 
очень незначительную примесь других видов (Veronica septentri­
onalis, Archangelica sp., Polemonium acutiflorum), представлен­
ных единичными особями. На многих из этих лугов бывает примесь -
также весьма незначительная - хвоща и княженики. В зарослях 
арктофилы, бекмании, доукисточника встречаются единично Ra­
nunculus gтelinii, Rorippa Ьrachycarpa, иногда - Equisetum 
limosum var. fluviatile. 

Выборки были подвергнуты простой (по одному признаку) и 
комбинированной (по сочетанию двух признаков) редукции. Реду­
цированные выборки были образованы площадками, на которых 
значения рассматриваемых признаков превышали средние для 

участка величины. Таким образом, эти значения колебались около 
иного предельного уровня (терминология Б. С. Ястремского [141) 
по сравнению с полной выборкой. Для признака, по которому осу­
ществлялась редукция выборки, уровень повышался. Для других 
признаков уровень мог оставаться прежним или изменяться как в 

сторону повышения, так и в сторону понижения. Именно возможность 
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Таблица 

Популиционно-ценотическаи характеристика вейинка Лангсдорфа 

Шифр % в НЕ 
Сообщество сооб-

участка 
щества пс НБ мп 

Пойма р. Хадыты 

Вейняковый луг ВЛС-78 100 167,6±15,8 76,0±11,6 4,5±0,4 
ВЛС-79 100 167,9±11,0 100,5±7,6 6,2±0,4 

Вейннковый луг ВЛШ-78 100 113,2±9,6 47,4±6,0 4,2±0,3 
ВЛШ-79 100 144,9±8,4 88,6±6,9 6,3±0,4 

Княженично- вейняковый 
луг КВЛХ-78 93 124,9±11,9 49,4±4,6 4,3±0,6 

КВЛХ-79 98 134,4±9,2 55,5±4,2 4,2±0,3 
Подмаренниково-вей ни-

ковый луг ПВЛХ-78 68 67,6±6,6 14,2±1,6 2,1±0,1 
ПВЛХ-79 88 117,6±8,7 37,0±3,8 3,1±0,2 

Вейняковый луг ВЛ-1 100 108,0±5,1 47,1±2,9 4,4±0,1 
Вейняковый луг ВЛ-11 98 94,0±4,0 39,8±1,6 4,3±0,1 
Вейняковый луг BЛ-lll 100 136,4±4,9 65,3±2,3 4,9±0,1 
Княженично- вейняковый 
луг кв л 99 154,4±6,0 42,4±1,8 2,8±0,1 

Хвощово-вейниковый луг хвл 99 123,4±5,1 84,5±3,6 7,0±0,2 
Чемерицево-вейниковый 

луг ЧмВЛ 70 56,3±2,4 15,2±1,0 2,8±0,1 
Подмаренниково-вей ни-
ковый луг ПВЛ-1 68 78.4+:н 18,4±1,0 2,3±0,1 

Подмаренниково-вей ни-
ковый луг ПВЛ-II ~-.) 106,9±5,1 34,6±1,9 3,2±0,1 

ПВЛ-Ш 7:J 76,З±7,0 15,6±1.8 2,0±0,1 
Разнотравно (с Ptar-

mica sp_) -вейниковый 
луг ЧТВЛ-1 73 123,7±4,1 27,6±1,7 2,2±0,1 

ЧТВЛ-II 70 123,4±5,1 54,9±2,8 4,5±0,2 
ЧТВЛ-Ш 77 115,9±7,4 51,2±3,4 4,6±0,3 
ЧТВЛ-IУ 70 84,8±4,7 38,6±2,8 4,5±0,1 

Кипрейно-вейниковый 
луг КпрВЛ-1 74 67,4±3,3 55,7±3,4 8,6±0,4 

KnpBЛ-II 74 87,5±3,9 57,6±2,8 6,8±0,3 

Пойма р. Полчй 

Вейняковый луг ВЛП-1-79 100 156,0±8,3 90,9±5,5 5,9±0,4 
Вейняковый луг ВЛП- Tl-79 100 117,6±6,1 76,8±3,1 6,6±0,2 
Княженично-вейниковый 
луг KH.III-1-7\J 97 104,0±8,6 73,9±5,3 7,3±0,3 

КВЛП-11-79 97 113,7±9,4 74,4±5,3 6,9±0,4 
Хвощово-вей ни ковы й 

луг ХВЛП-79 99 98,9±6,1 115,3±12,0 11,6±0,9 
Разнотравно-вейняковый 

луг РХВЛП-79 92 136,1±8,2 88,7±6,0 6,9±0,5 
Вейняковый луг ВЛП-80 100 136,6±3,9 84,1±9,2 6,6±0,9 
Хвощово-вейниковый 

луг ХВЛП-80 97 109,0±3,4 90,9±3,4 8,6±0,3 
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Таблица2 

Поnулицнонно-ценотическаи характеристика домниантов 
круnнозлаковых сообществ 

~ в НЕ 
Сообщество Шифр участка сооб- пс НБ мп 

щества 

лисохвост луговой 

Разиотравно-лисохвостовый / 
луг (Хадыта, 1984) РЛхЛ 72 165.5±З.8,21.5±1.313.3±0,1 

Аркттf>uАи pьtJIU'tщтшt 

Зароспи арктофилы с орто­
траnными nобегами (Ям­
бура, 1980) 

Заросли арктофилы с nла­
гиотропньiми побегами 
(Ямбура, 1980) 

Зароспи арктофилы с пре­
обладанием ортотропных 

побегов ( Хадыта, 1984) 

А 'орт. 

А'пл. 

А орт. 

96 38,4±2,6 26,3±1,6 7,2±0,5 

100 24,6±1,1 27,3±1,8 10,9±0,5 

99 41.8±1.4 38.9±1.8 9,3±0,2 

Бекман.ин ~~~~~·г(J'tнa.(t 

Полевицево-бекманиевы й 
луг (Шамапосп, 1980) ПБЛ 79 85,9±1,2 22,5±1,2 2,8±0,2 

Хвощово-бекманиевые за-
росли (Хадыта, 1984) ХБ 89 60,2±2,4 23,8±1,0 4,1±0,2 

Арктофилово-бекманиевые 
зароспи (Хадыта, 1984) АБ 83 40,7±2,2 28,9±1,3 7,7±0,5 

Вейниково-бекманиевая 
лужайка (Хадыта, 1984) ВБ 86 91,2±6,4 45,5±3,2 5,1±0,2 

Мятликово-бекманиевая 
лужайка (Хадыта, 1984) МБ 82 89,3±7.1 40.8±:1.4 4.6±0,2 

Двукистичник тростнuкtJвидный 

Хвощово-двукисточниковый 
луг (Нартыгорт, 1980) 

Двукисточниковый луг 
( Нартыгорт~ 1980) 

Двукисточниковый луг 
( Хадыта, 1984) 

Тростянкавые зароспи 
(Нартыгорт, 1980) 

хдл 

длн 

длх 

97 

99 

95 

Тропянка ивсяницевая 

тз 99 

45,1±1,9 70,5±3,0 15,9±0,5' 

54,2±1,6 67,8±1,8 13,8±0,4 

36,7±2.5 59,4±3,3 16,8±0,6 

39,9±1.3 26,4±0.9 6,7±0,2 

Пр и меч а н и е. В табл. 1, 2 и в ряде поспедующих таблиц: ПС- плотиость стебле­
стоя (число побегов/0,1 м2); НБ- надземная биомасса (г/0,1м2)~ 
МП- мощиость побегов (масса 10 побегов, г). 
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оценки тенденций изменения уровней признаков, связанных с фак­
ториальным, и представляет главную предпосылку для анализа 

редуцированных выборок. 
Редукция выборок позволяет из более или менее гетерогенной 

совокупности выделить сравнительно гомогенные по тому или иному 

признаку группы (табл. 3, 4) и оценить состояние популяции, соот­
ветствующее более высокому, чем в среднем, уровню рассматривае­
мого признака. Уменьшение объема выборки в результате редукции 
( табл. 5) компенсируется сокращением диапазона изменчивости 
признака, по которому производится редукция, и поэтому средние 

значения данного признака в редуцированных выборках не усту­
пают по точности оценки средним полных выборок. 

Редукция по плотности стеблестоя должна была показать, про­
изойдет ли достоверное изменение запаса надземной биомассы при 

Таблица3 

Козффициент выравненкости (%) плотности стеблестоя злаков 
в полных и редуцированных выборках 

Редукция no 

Шифр участка 
Полная 
выборка пс НБ ПС н НБ мп НБ и 

f:JлxJI 68,4 84,1 77,2 82,4 -
Аорт. 70,4 78,7 67;8 76,5 77,3 
Апл. 69,5 81,1 76,3 79,8 76,0 
А (орт.) 72,1 89,5 87,1 90,6 87,0 
ПБЛ 62,2 81,4 71,0 84,8 80,2 
ХБ 72,1 84,6 75,9 83,3 81,3 
АБ 66,3 81,6 74,0 86,7 70,1 
ВБ 68,4 84,5 73,7 83,7 75,8 
МБ 64,0 86,2 79,5 86,2 73,9 
ХдЛ 68,7 83,1 81,2 82,6 85,6 
длн 75,7 83,2 76,1 82,5 84,4 
длх 64,0 80,3 73,8 78,3 84,6 
тз 73,7 86,1 80,7 86,0 83,4 
ВЛ-1 70,5 83,2 83,2 84,5 85,1 
BЛ-II 69,5 85,5 79,7 85,6 82,8 
ВЛ-Ш 65,8 77,0 70,2 75,9 70,8 
кв л 70,2 76,6 78,1 82,2 81,2 
хвл 70,4 78,4 71,2 76,7 76,1 
ЧмВЛ 69,2 79,1 73,3 80,1 66,6 
ПВЛ-1 69,5 79,7 73,4 77,7 80,2 
ПВЛ-II 66,3 83,2 79,8 84,9 82,3 
ПВЛ-Ш 53,9 84,3 83,4 83,5 81,7 
ЧТВЛ-1 81,7 89,7 84,7 89,7 85,7 
ЧТВЛ-II 70,8 86,1 85,0 85,1 82,8 
ЧТВЛ-Ш 65,1 80,4 70,0 80,1 86,6 
ЧТВЛ-1V 69,6 80,0 77,0 76,8 74,7 
КnрВЛ-1 69,1 87,2 81,2 88,5 81,9 
КпрВЛ-II 68,6 82,2 74,9 81,0 79,8 
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ТаблJ(ца4 
·Коэффициент выравненностн .(%) запаса надземной биомассы элаков 

в полных н редуцированных выборках 

Редукция по 

Шифр участка Полная 1 ПС и НБ 11\1П и выборка пс НБ НБ 

ПЛхЛ 67,8 78,8 82,6 82,1 -
А орт. 65,8 80,3 86,2 86,3 86,8 
А nл. 54,1 65,6 74,6 74,7 75,3 
А (орт.) 69,9 76,6 81,8 82,1 81,2 
ПБЛ 67,1 66,2 73,9 67,7 67,6 
ХБ 70,2 75,5 87,2 87,2 86,5 
АБ 71,4 71,7 84,3 81,3 83,1 
ВБ 67,8 70,3 82,1 84,2 79,5 
МБ 63,0 85,3 84,4 85,3 82,2 
хдл 68,2 77,8 79,6 79,3 77,5 
длн 73,4 77,2 84,6 80,8 86,8 
длх 71,2 80,2 84,2 84,4 88,2 
тз 72,2 79,5 84,3 85,3 85,0 
ВЛ-1 61,0 67,8 72,7 72,7 71,1 
ВЛ-11 71,3 83,6 86,6 87,0 86,3 
ВЛ-Ш 66,3 71,3 77,5 78,1 74,8 
кв л 67,1 63,2 68,7 79,3 79,5 
хвл 69,9 68,7 80,8 78,0 80,3 
ЧмВЛ 52,8 62,4 67,2 66,9 63,2 
ПВЛ-1 62,8 73,2 81,8 84,8 83,2 
ПВЛ-11 61,2 74,9 67,3 84,8 82,5 
ПВЛ-Ш 43,3 77,3 77,3 77,3 80,3 
ЧТВЛ-1 66,0 74,6 83,4 83,7 86,3 
ЧТВЛ-11 63,5 72,4 78,5 77,4 76,6 
ЧТВЛ-Ш 63,5 69,3 76,8 72,2 72,8 
ЧТВЛ-IУ 59,5 67,2 71,4 72,3 70,3 
КпрВЛ-1 61,3 64,5 83,3 82,0 81,9 
KnpBЛ-II 65,3 80,2 83,4 85,4 85,1 

возрастании плотности стеблестоя до уровня средней прогрессив­
ной_ Соответственно редукция по биомассе должна была показать, 
какой средний уровень плотности стеблестоя соответствует средней 
прогрессивной запаса надземной биомассы. Оценка среднего мак­
'tимального запаса надземной биомассы, скорректированная по 
плотности стеблестоя, - результат редукции выборки одновременно 
по плотности стеблестоя и биомассе (площадки, на которых выше 
средних для участка значений и плотность, и биомасса). Эта оценка, 
так же как и оценка биомассы, соответствующей средней прогрес­
сивной плотности стеблестоя, не исключает возможного эффекта 
загущения, т. е_ существенного уменьшения мощности побегов при 
высокой плотности стеблестоя_ Чтобы оценить максимально до­
пустимый уровень продуктивности с гарантированным отсутствием 
эффекта загущения, выборку следует редуцировать одновремеНН\' 
по мощности побегов и биомассе_ Ec.ilи редуцированные выборки 
достаточно велики по объему, имеет смысл н их подвергнуть кор-
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Таблица 5 
Процент nлощадок, nоnадающих в выборку nри редукции ее по разным nризнакам 

и сочетаниям nризнаков 

Редукция по Редукция по 

Шифр 

пс и нв\мп и НЕ 
Шифр 

участка пс НБ участка пс НБ ПС и НБ f'\П и НБ 

РЛхЛ 43 47 33 30 ВЛ-11 50 40 34 26 
А opr. 52 61 42 30 BЛ-III 40 43 30 23 
А nл. 5О 42 31 33 кв л 38 42 28 25 
А (opr.) 5О 45 38 33 хвл 44 42 26 30 
ПБЛ 42 39 22 17 чмвл 42 46 36 20 
ХБ 50 50 30 36 ПВЛ-1 38 42 29 31 
АБ 48 48 28 30 ПВЛ-11 46 48 38 34 
ВБ 50 45 35 30 ПВЛ-Ш 40 40 40 24 
МБ 5О 55 50 30 ЧТВЛ-1 50 50 37 40 
ХДЛ 52 48 41 24 ЧТВЛ-11 46 52 40 20 
длн 28 52 23 31 ЧТВЛ-Ш 47 37 30 20 
длх 44 44 33 22 ЧТВЛ-IV 40 47 30 33 
тз 48 48 39 30 КnрВЛ-1 32 55 25 25 
ВЛ-1· 35 42 32 20 КnрВЛ-11 50 44 34 26 

реляционному анализу, чтобы выяснить характер изменения связи 
при переходе к более высокому уровню результативного признака. 

Вполне справедливо считают [260), что из-за разногодичных 
изм~нений' плотности более приемлемы сравнения ее на разных 
участках на основе оценок, полученных более или менее одновремен­
но в один и тот же год. Прежде чем точно установить наличие плот­
ностнозависимой регуляции, необходимо провести эксперименталь­
ные изменения плотности (21 О) . Эта задача может быть решена и 
другим путем - анализом организованного варьирования выборки, 
взятой из природного сообщества, и выявлением наличия или от­
сутствия связи рассматриваемых признаков с плотностью стебле­
стоя. У становление факта наличия связи между признаками и даже 
оценка тесноты этой связи - далеко не полные результаты, если 
им не будет дана соответствующая сущности и структуре объекта 
интерпретация. Ведь хорошо известно, что скорреляционная связь 
проявляется лишь в среднем для всей совокупности наблюдений:. 
(99, с. 115), а наличие ее еще не предполагает обязательной при­
чинно-следственной зависимости одного признака от другого [2, 89, 
130, 166]. 

Для биологического материала почти всегда справедлива ги­
потеза о нелинеймости связей, и поэтому для оценки их тесноты 
наиболее пригоден универсальный показатель - корреляционное 
отношение ( i1 ) . Величина корреляционного отношения не зависит 
от типа связи (2, 62, 74, 121, 132], тогда как коэффициент кopJ>e-
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ляции оценивает только линейную компоненту [ 112] и не может 
считаться удовлетворительной мерой тесноты связи во всех случаях 
[63]. Достоверность значений обоих показателей связи оценивается 
по величине t [7 4]. 

Хотя счетные работы для получения величины корреляционно­
го отношения более громоздки по сравнению с расчетом коэффици­
ента корреляции [74], однако группировка данных и использование 
промежуточных результатов в случае наличия связи дают возмож­

ность оценить средние максимальные классовые значения резуль­

тативного признака («Корреляционные зависимости ... проявляются 
лишь в изменении средних величин:. [36, с. 88] ) и выделить соответ­
ствующие им интервалы факториальных признаков. 

Предварительный анализ связи надземной биомассы с плот­
ностью стеблестоя был выполнен на малых (n= 16-32) выбор­
ках из природных популяций вейника Лангсдорфа (Хадыта, 1978-
1979;; Полуй, 1979), поэтому в большинстве случаев оказалось 
возможным выделить при группировке лишь минимальное число 

классов- 3. 
Оценки, полученные на основе малых выборок (табл. 6), по­

казали хорошее соответствие с оценками, полученными при анализе 

выборок значительно большего объема ( табл. 7). То обстоятельство, 
что проанализированный материал был собран в разные годы на 
разных участках и представлял данные по разным видам и сооб­
ществам различной структуры, позволяет считать закономерной и 
устойчивой в условиях Нижнеобского Севера связь запаса надземной· 
биомассы исследованных видов злаков с плотностью стеблесtоя. 

Таблица б 

llliiфp 

Связь запаса надземиоii биомассы веiiника Ланrсдорфа 

с плотностью стеблестоя (малые выборки) 

участка 
п. х. n2 х2 nз Хз п. х. 

ВЛС-78 8 51,3 5 7б,О 3 142,0 - -

ВЛС-79 3 82,1 1б 87,2 5 12б,2 3 14б,8 
ВЛШ-7Х 5 30,2 3 34,0 5 48,0 4 78,2 
ВЛШ-79 4 б7,б 12 77,0 7 117,б 3 95,1 
КВЛХ-78 4 38,1 9 48,1 3 68,7 - -

КВЛХ-79 11 43,0 11 48,4 б 83,7. 3 70,5 
ПВЛХ-78 5 8,8 8 14,3 3 22,7 - -
ПВЛХ-79 11 18,3 10 30,б б 59,б 5 63,8 
ВЛП-1-79 3 72,2 5 83,1 4 102,1 4 103,2 
ВЛП-11-79 5 62,9 7 78,3 4 91,7 - -
КВЛП-1-79 6 55,4 б 81,1 4 90,8 - -
КВЛП-11-79 3 54,б 5 64,8 4 81,8 4 93,9 
ХВЛП-79 7 89,9 5 96,1 5 170,0 - -
РХВЛП-79 9 79,6 13 86,5 3 125,0 - -

ТJ. 

0,75 
0,58 
0,78 
0,54 
0,4б 
0,68 
0,77 
0,84 
0,57 
0,91 
0,72 
0,70 
0,74 
О,б1 

t 

б, 8 
5 
8 
8 
3 
8 
7 
8 
4 
8 
о 

4, 
7, 
3, 
2. 
б, 
7, 

1б, 
3, 

22, 
б, 
5,4 
б, 
4, 
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Таблица7 

Связь запаса надземной биомассы домниантов крупнозлаковых сообществ 

с плотностью стеблестон 

... Шифр :xl х2 Хз х. 
участка 

/Ji IJ2 nз п. пБ 

А орт. 6 12,4 8 27,9 12 29,6 3 26,5 4 
А ПJI. 4 12,6 9 19,0 25 26,4 7 37,5 3 
А(орт.) 6 26,6 8 31,9 14 36,8 9 52,7 5 
ХДЛ 6 45,6 12 47,7 28 74,5 6 99,2 3 
длн 35 59,0 27 77,0 3 87,4 ,_ - -
длх 4 38,1 11 53,4 9 67,7 :; 85,5 -
ПБЛ 7 15,6 15 22,8 10 25,1 4 26,6 -
ХБ 10 16,2 14 24,9 14 26,1 8 26,2 4 
АБ 5 25,2 12 26,6 11 29,5 8 32,6 4 
ВБ 4 31,2 4 41,3 4 41,8 5 55,0 3 
МБ 6 26,0 4 31,4 5 50,6 5 56,1 -
тз 26 21,2 34 29,4 4 35,0 - - -
ВЛ-1 11 31,6 17 43,0 7 63,6 5 71,9 -
ВЛ-11 5 18,7 14 35,5 17 41,7 8 47,6 6 
ВЛ-Ш 36 51,3 33 65,7 16 76,3 4 97,3 4 
кв л 8 26,8 25 37,4 15 44,3 8 52,8 4 
хвл 14 68,5 21 85,0 8 87,1 4 99,4 3 
ЧмВЛ 12 10,0 17 12,4 14 18,8 4 19,5 3 
ПВЛ-1 5 10,6 19 15,0 15 21,0 3 29,0 3 
ПВЛ-11 6 17,7 19 27,1 11 36,6 11 48,5 3 
п ВЛ-111 6 7,7 9 10,3 4 19,9 6 28,4 -
ЧТВЛ-1 4 16,4 11 25,1 9 26,6 6 41,1 -
ЧТВЛ-11 8 32,8 12 44,3 19 65,0 8 59,5 3 
ЧТВЛ-Ш 3 31,2 7 47,7 11 52,1 3 49,0 6 
ЧТВЛ-IV 6 20,4 14 36,5 7 42,4 3 76,2 -
КпрВЛ-1 3 26,2 7 44,5 10 52,9 11 59,2 9 
КпрВЛ-11 4 23,6 17 53,2 19 62,4 7 бЗ.Э 3 

П р и меч а н н е. На участках ВЛП-80 н ХВЛП-80 выделено более 10 массов; 
свнзн- сильные по тесноте (86]. 

Подобная связь была обнаружена также в тропических злаковин­
ках Индии [219) и, по-видимому, является существенной чертой 
ценоткческой организации злаковых сообществ, позволяющей осу­
ществлять популяционный контроль уровня продуктивности. 

Классовые средние, соотнесенные с интервалами факториаль­
ного признака, показывают, до какого предела целесообразно под­
нимать плотность стеблестоя (если рассматриваются хозяйственно 
ценные объекты и предусмотрено вмешательство человека в ход 
естественной динамики плотности. 

На большинстве обследованных участков интервал максималь­
ной плотности стеблестоя характеризовался и максимальной био­
массой, т. е. эффект загущения отсутствовал или был незначитель­
ным. Но на четырех участках (см. табл. б, 7) он проявился в такой 
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Xs TJ 

33,7 0,77 
54,7 0,79 
46,5 0,77 
93,0 0,73 

- 0,54 
- 0,80 
- 0,49 

25,6 0,54 
31,3 0,31 
59,3 0,69 

- 0,88 
- 0,61 
- 0,78 

52,0 0,78 
112,3 0,70 
74,0 0,81 
128,0 0,57 
29,6 0,72 
28,8 0,79 
57,0 0,85 
- 0,95 
- 0,81 

79,7 0,68 
64,9 0,83 
- 0,95 

74.2 0,60 
83,4 0,63 

t 

11,0 
15,8 
12,8 
12,2 

6,0 
11,4 

3,8 
5,4 
2,2 
5,8 

17,6 
7,6 

13,0 
15,6 
14,0 
20,2 

6,3 
9,0 

13,2 
21,2 
47,5 
13,5 

9,7 
13,8 
47,5 

6,0 
7,9 

мере, что снижение мощности побегов 
оказало большее влияние на величину 
запаса биомассы, чем нарастание плот-

ности стеблестоя. Еще на трех участках 

(ХБ, АБ, ПВЛ-1), где значенияХ в двух 
пос:Iед\111.\ h:Iaccax были практически оди­

наковыми, эффект загущения отразился 
на структурных элементах ценапопуляции 

(снижение мощности побегов), но не на 
уровне ее продуктивности. 

На части материала был проведем кор­
реляционный анализ редуцированных 
выборок. В этот вид анализа удалось 
включить не все редуцированные выборки 

(в ряде случаев они были слишком малого 
объема, в других случаях была затруд­
нена группировка данных из-за сокраще­

ния, хотя и до приемлемого предела, 

объема выборки). Анализ связи запаса 
надземной биомассы с плотностью стеб­
лестоя оказалось возможным выполнить 

до 17 выборок, редуцированных по над­
земной биомассе, 18 выборок, редуци­
рованных по плотности стеблестоя, и 8 
выборок, редуцированных одновременно· 
по этим двум показателям. 

При сужении диапазона изменчивости 

факториального признака и сокращении 

объема в выборках, редуцированных по плот-

/ЮСТИ стеблестоя, утратили достоверность 4 связи (табл. 8), а в вы­
борках, редуцированных по биомассе,- 3 (табл. 9). Из этих семи 
случаев только 3 (хвощово-бекманиевые и тростянкавые заросли­
выборки, редуцированные по плотности стеблестоя; заросли аркто­
филы с ортатрапными побегами - выборка, редуцированная по био­
массе) могут быть оценены как действительная утрата связи при 
повышении плотности стеблестоя, так как классовые средние реду­
цированных рядов колеблются около одного уровня. В других че­
тырех случаях в ранжированной по интервалам плотности стебле­
стоя последовательности классовых средних значений запаса над­
земной биомассы отражены явно различные уровни (см. табл. 8), 
и недоставериость показателя связи - следствие высокого внутри­

классового варьирования. Таким образом, результаты анализа ре­
дуцированных выборок, особенно малого объема, следует интер­
претировать с учетом источников возможной недоставериости оценок. 
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Таблица8 

Свяаь заnаса намемноА биомассы 3.11аков с nлотностыо стеб.l!естоя 

(редукция по ПС) 

Шифр 
Rt х. R2 х2 rtз Хз n• х. ., t 

участка 

ВЛП-80 32 88,7 7 109,3 4 117,2 5 135,4 0,54 5,4 
ВЛ-1 7 54,9 5 58,9 5 71,9 - - 0,34 1,5 
ВЛ-11 4 45,2 5 43,6 7 48,4 4 53,4 0,46 2,7 
ВЛ-Ш 25 73,2 8 76,3 3 101,2 4 112,3 0,58 5,8 
квл 11 42,5 7 55,8 3 43,8 4 74,0 0,74 8,2 
ХВЛП-80 30 96,7 10 99,3 5 139,5 3 171,6 0,63 7,0 
ЧмВЛ 11 16,1 5 23,1 4 19,5 3 29,6 0,63 4,8 
ПВЛ-1 4 19,7 12 24,0 3 28,8 - - 0,44 2,4 
ПВЛ-П 13 38,8 8 49,7 3 57,0 - - 1),62 4,8 
ЧТВЛ-11 18 66,0 5 62,4 3 79,7 - - 0,27 1,5 
КпрВЛ-1 6 45,2 7 63,5 4 80,1 5 69,6 0,57 4,1 
{(nрВЛ-11 15 63,9 4 62,2 3 83,4 - - 0,53 3,5 
Апл. 14 28,6 7 37,5 3 54,7 - - 0,74 8,2 
А (орт.) 4 36,1 8 43,5 5 59,5 4 46,1 0,76 8,4 
ПБЛ 6 20,7 5 29,6 4 26,6 - - 0,47 2,4 
ХБ 14 26,2 7 26,7 4 25,6 - - О,Об 0,3 
хдл 20 80,3 5 99,3 3 93,0 - - 0,41 2,6 
тз 7 29,8 21 31,6 3 34,7 - - 0,20 1,2 

Таблиuа 9 

Свяаь аапаса надаемной биомассы алаков с плотиостью стеблестоя 
(аиалиа редуцированных выборок) 

Шифр t 
участка 

Шифр Xmax. 
ч t 

участка r/0,1 м' 

PNiiiKЦUЯ по НБ 

Аорт. :ц7 0,38 2,0 
Апп. 54,7 0,78 9,8 
длн 87,4 0,26 1,6 
хдл 99,2 0,39 2,3 
ХБ 31,8 0,44 2,8 

ПВЛ-1 28,8 0,65 4,6 
ПВЛ-11 57,0 0,93 31,0 
КпрВЛ-11 83,4 0,49 3,3 
ЧТВЛ-11 79,7 0,26 1,4 

РедукЬjия по ПС и НБ 

тз 39,2 0,60 5,0 
ХВЛП-80 171,0 0,60 8,6 
ВЛП-80 156,3 0,70 8,8 
BЛ-ri 54,8 0,58 4,5 
ВЛ-Ш 112,3 .0,55 5,0 
квл 74,0 0,79 9,9 
ЧмВЛ 28,1 0,57 3,8 
хвл 128,0 0,42 2,5 

ХДЛ 99,3 0,37 2,1 
ВЛП-80 156,3 0,66 6,0 
ХВЛП-80 171,6 0,67 8,4 
ВЛ-11 54,8 0,69 5,3 
ВЛ-Ш 112,3 0,44 2,3 
кв л 74,0 0,71 5,9 
ЧмВЛ 29,6 0,47 2,6 
ПВЛ-П 57,0 0,52 3,1 

В тех случаях, когда показатель связи недостоверен из-за малого 
объема выборки или по другим достаточно очевидным причинам, 
но классовые средние представляют заметно различающиеся уров­

ни (что особенно хорошо бывает видно на графике) , можно гово­
рить не о закономерностях, а о тенденциях изменения признака. 
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Т а блиц а 10 

Оценка п.11отности стеблестои (число побеrов/0,1 м 2 ) 
вейинка Ланrсдорфа по реАУцированным выборкам 

(1979-1980) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ 

ВЛС-79 218,0±17,8 196,9±23,5 225,5±29,3 
ВЛШ-79 189,4±10,0 159,3±10,4 176,4±6,3 
КВЛХ-79 192,6±11,1 164,8±12,9 197,3±10,9 
ПВЛХ-79 162,3±9.4 166,4±10,5 171,4±10,2 
ВЛП-1-79 182,9±6,1 180,7±8.4 186,3±7,5 
ВЛП-11-79 139,4±6,1 139,4±6,0 139,4±6,1 
КВЛП-1-79 134,4±9,8 125,8±9,4 134,4±9,4 
КВЛП-11-79 144,9±9,0 140,5±10,2 140,5±10,4 
ХВЛП-79 128,0±6,3 113,7±9,0 125,0±6,7 
РХВЛП-79 169,2±8,5 160,3±15,7 183,8±15,6 
ВЛП-80 163,7±4,0 153,4±6,4 172,5±5,9 
ХВЛП-80 136,1±3,9 127,4±5,8 142,1±6,4 

Таблица 11 
Достоверность отличий (t) 

средней плотности стеблестои вейинка Лангсдорфа 

при разных типах редукции выборки от общих средних (1979-1980) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ 

df t df t df t 

ВЛС-79 36 2,39 34 1,12 31 1,84 
ВЛШ-79 34 3,41 34 1,08 31 3,00 
КВЛХ-79 40 4,04 45 1,92 39 4,41 
ПВЛХ-79 44 3,49 42 3,58 41 4,01 
ВЛП-1-79 22 2,61 21 2,09 20 2,71 
ВЛП-11-79 21 2,52. 21 2,54 21 2,51 
КВЛП-1-79 21 2,33 23 1,72 21 2,33 
КВЛП-11-79 22 2,40 20 1,93 20 1,91 
ХВЛП-79 21 3,32 22 1,36 20 2,88 
РХВЛП-79 35 2,80 32 1,37 29 2,71 
ВЛП-80 147 4,85 139 2,24 127 5,08 
ХВЛП-80 146 5,24 138 2,74 126 4,56 

П р и меч а н и е. df- число степеней свободы; при сравнении средних двух выборок 
(или подвыборок) df=·n, + n2-2 ]9!!]. 

Анализ связей в выборках, подвергнутых трем типам редукции, 
показал, что теснота связи в полных и редуцированных выборках 
неодинакова. На всех 8 участках в полных выборках связь запаса 
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Т а блиц а 12 

Оценка nлотности стеб.lестоя (чнC.IIIo nобегов/0,1 м2 ) 

веiиика Л ангс,11,орфа по реА)'цированным выборкам ( 1984) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ 

ВЛ-1 137,6±5,6 141,1±6,4 143,8±6,2 
ВЛ-11 121,6±3,9 110,4±4,5 121,8±4,3 
ВЛ-Ш 177,4±6,5 169,0±8,2 186,3±8,5 
кв л 197,6±7,2 192,1±8,8 208,0±9,0 
хвл 155,3±7,3 141,4±8,7 164,2±10,6 
ЧмВЛ 77,2±3,4 75,5±4,4 81,1±3,8 
ПВЛ-1 100,6±4,6 96,6±6,3 105,0±6,5 
ПВЛ-JI 138,4±4,8 135,9±5,7 144,1±4,9 
ПВЛ-Ш 114,2±5,6 114,2±5,6 114,2±5,9 
ЧТВЛ-1 141,4±3,7 135,9±5,3 145,4±4,5 
ЧТВЛ-11 151,3±4,1 149,3±4,7 153,6±5,1 
ЧТВЛ-111 158,3±9,4 136,7±11,1 163,0±10,8 
ЧТВЛ-IУ 104,4±5,6 103,9±6,8 111,1±7,9 
КnрВЛ-1 82,9±2,3 80,2±4.2 86,8±3,1 
КпрВЛ-11 111,7±4.2 101,7±5.1 113.8±5,3 

Достоверность отличнА (t) 
средней nлотности стеб.llестоя веiника Лангсдорфа 

МП и НБ 

128,2±6,8 
95,9±4,6 

147,6±9,4 
173,2±8,3 
126,2±7,7 
67,5±7,0 
89,1±4,8 

127,4±5,5 
118,3±9,0 
137,5±5,6 
138,0±7,4 
107,8±6,0 
104,2±8,2 
75,5±4,3 
87,9±4,9 

Т а блиц а 13 

nри разных тиnах реJI,укции выборки от общих средних (1984) 

Редукция по 

Шифр пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

участка 

df t df t df t df t 

ВЛ-1 55 3,90 52 4,03 51 4,46 46 2,38 
ВЛ-11 68 4,94 73 2,72 65 4,74 61 0,31 
ВЛ-111 131 5,04 128 3,41 119 5,09 112 1,06 
квл 83 4,61 81 3,54 75 4,95 73 1,84 
хвл 69 3,58 70 1,79 61 3,47 63 0,30 
ЧмВЛ 71 5,01 71 3,83 66 5,52 58 1,51 
ПВЛ-1 63 3,80 60 2,51 56 3,58 57 1,78 
ПВЛ-11 72 4,50 71 3,79 67 5,26 65 2,73 
ПВЛ-111 33 4,22 33 4,14 33 4,14 29 3,68 
ЧТВЛ-1 43 3,20 43 1,82 39 3,56 40 1,99 
ЧТВЛ-11 74 4,27 71 3,73 68 4,19 48 1,62 
ЧТВЛ-Ш 39 3,54 42 1,56 37 3,60 34 0,85 
ЧТВЛ-IV 42 2,68 40 2,31 37 2,86 38 2,05 
КпрВЛ-1 60 3,86 51 2,40 48 4,28 48 1,49 
КпрВЛ-Н 70 4,24 73. 2,21 65 4,00 61 0,06 
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надземной биомассы с плотностью стеблестоя - сильная. Принад­
лежиость '1 к тому же классу (выделение классов по f35, 74]) тес­
ноты сохранилась при всех трех редукциях на участке KBJI и нри 

редукции по биомассе- на участке ПВЛ-П. В остальных случаях 
связи перешли в разряд средних по тесноте - таким образом, при 
возрастании степени выравненмости материала теснота связи между 

признаками на этих участках уменьшилась. 

Для некоторых участков, наряду с тремя упомянутыми выше ти­
пами редукции, выборки были также редуцированы одновременно 
по мощности побегов и биомассе. Как же отразились разные типы 
редукции выборок на оценках плотности стеблестоя и биомассы? 
Даже в малых выборках (данные 1979 г.) средние прогрессивные 
плотности стеблестоя достоверно отличались от общих средних 
( табл. 1 О, 11). Редукция этих выборок одновременно по плотности и 
биомассе на 10 участках из 12 (исключая ВЛС-79 и КВЛП-11-79) 
сохранила достоверность отличий. При редукции выборок по над­
земной биомассе различия были достоверны на 5 участках из 12. На 
выборках большего объема ( 15 участков) одновременная редукция 
по плотности и биомассе во всех случаях показала достоверное из­
менение плотности, редукция по биомассе- на 12 участках (табл. 
12, 13). Напротив, одновременная редукция по мощности побегов 
и биомассе показала достоверное изменение плотности лишь на че­
тырех участках- ВЛ-1, ПВЛ-11, ПВЛ-Ш, ЧТВЛ-IV. Это говорит 
о том, что на 11 участках из 15 плотность стеблестоя далека от того, 
чтобы был вероятен эффект загущения. Данные по другим ценозо­
образователям крупнозлаковых лугов (табл. 14, 15) показали боль-

Таблица 14 
Оценка плотности стеблестоя (число побеrов/0,1 м2 ) 

доминантов крупнозлаковых сообществ по редуцированным выборкам 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

ПЛхЛ 82,4±3,7 78,2±4,8 85,7±4,7 69,4±4,4 
А(орт.) 49,6±2,6 43,8±3,2 49,9±3,2 33,8±2,4 
А(пл.) 30,0±1,2 29,4±1,6 31,8±1,6 28,3±1,7 
А(орт.) 49,2±1,1 48,4±1,4 50,3±1,2 46,7±1,6 
ПБЛ 116,7±5,6 107,2±8,3 130,1±7,0 81,2±6,7 
ХБ 73,7±2,3 63,9±3,1 73,1±3,1 57,2±2,5 
АБ 52,2±2,2 42,3±2,5 49,8±2,0 38,6±3,3 
ВБ 115,2±5,6 107,7±9,4 119,0±7,6 95,7±9,7 
МБ 116,1±5,0 110,1±6,8 116,1±6,8 99,3±10,8 
хдл 55,4±1,8 54,8±2,0 56,9±2,1 50,5±2,0 
длн 65,9±2,6 55,8±2,3 67,0±3,0 48,7±1,7 
длх 48,8±2,7 45,8±3,4 49,9±3,6 38,0±2,4 
тз 48,8±1,2 46,2±1,6 49,2±1,4 42,2±1,6 
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ший по сравнению с вейником процент участков, на которых редук­

ция по биомассе привела к изменению плотности стеблестоя. 

Т а блиц а 15 
Достоверность отличий (t) средней плотности стеблестоя доминантов 

крупнозлаковых сообществ при разных типах редукции выборки от общих средних 

Редукция по 

пс НБ ПС и НБ МП и НБ 
Шифр участка 

РЛхЛ 
А 
А 
А 

орт. 

пл. 

(орт.) 
ПБЛ 
АБ 
ХБ 
ВБ 
МБ 
ХДЛ 
длн 
длх 
тз 

df t df t df t df t 

41 3,11 42 2,08 38 3,34 37 0,67 
48 3,04 51 1,31 45 2,79 41 1,30 
70 3,31 66 2,47 61 3,71 63 1,27 
61 4,16 57 3,33 56 4,91 54 2;3о 
49 3,96 48 2,15 42 5,00 40 0,55 
57 3,70 57 0,48 49 3,06 50 0,53 
73 4,07 73 0,94 63 3,29 66 0,86 
28 2,82 27 1,45 25 2,80 24 0,39 
28 3,09 29 2,12 28 3,09 24 0,77 
80 3,93 78 3,51 74 4,17 65 1,96 
81 3,84 97 0,57 78 3,76 76 2,36 
37 3,29 37 2,16 34 3,01 31 0,38 
93 5,03 93 3,06 87 4,87 81 1,12 

Т а блиц а 16 
Оценка запаса надэемной,биомассы (r/0,1 м2 ) 

вейинка Лангсдорфа по редуцированным выборкам (1979-1980) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ 

ВЛС-79 122,0±15,1 143,8±12,3 
ВЛШ-79 110,9±12,8 123,1±9,6 
КВЛХ-79 75,3±5,7 74,1±3,5 
ПВЛХ-79 53,5±5,3 61.0±4,4 
ВЛП-1-79 102,6±7,8 111,6±5,8 
ВЛП-II-79 87,8±2,5 87,8±2,6 

ПС.и НБ 

158,6±15,2 
128,4±13,6 

78,8±4,9 
63,0±4,4 

111,5±7,0 

КВЛП-1-79 88,5±5,2 88,4±4,0 88,5±5,2 
КВЛП-II-79 87,8±8,0 94,3±9,1 94,3±9,3 
ХВЛП-79 163,0±21,0 161,5±16,6 174,5±21,2 
РХВЛП-79 95,7±9,6 120,3±6,2 123,9±9,1 
ВЛП-80 99,0±4,3 113,6±3,5 118,4±4,4 
ХВЛП-80 106,4±4,9 123,3±5,2 125,5±6,0 

Сохранив принятую группировку материала, проанализируем 
влияние редукции выборок на оценку запаса надземной биомассы. 
И малые ( Хадыта, Полуй, 1979), и довольно большие ( Полуй, 1980) 
выборки показали одни и те же тенденции изменения биомассы вей-

44 



Таблица 17 
l(остоверность отличнА (t) 

среднеА биомассы веАннка Лангсдорфа при разных типах редукции выборки 

от общ е А среднеА ( 1979-1980) 

Выборка, редуцированная по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ 

df t df t df t 

ВЛС-79 36 1,27 34 2,99 31 3,42 
ВЛШ-79 34 1,53 34 2,92 31 2,61 
КВЛХ-79 40 2,80 45 3,40 39 3,61 
ПВЛХ-79 44 2,53 42 4,12 41 4,48 
ВЛП-1-79 22 1,23 21 2,59 20 2,31 
ВЛП-JJ-79 21 2,72 21 2,76 21 2,72 
КВЛП-1-79 21 1,97 23 2,18 21 1,97 
КВЛП-11-79 22 1,40 20 1,89 20 1,86 
ХВЛП-79 21 1,97 22 2,26 20 2,43 
РХВЛП-79 35 0,62 32 3,66 29 3,23 
ВЛП-80 147 1,47 139 3,00 127 3,36 
ХВЛП-80 146 6,11 138 5,22 126 5,01 

Т а блиц а 18 
Оценка запаса надэемноА биомассы (г/0,1 м2 ) 

веАника Лаигсдорфа по редуцированным выборкам (1984) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

ВЛ-1 61,1±4,8 66,2±4,9 67,3±5,1 72,1±7,4 
ВЛ-11 47,5±1,7 48,9±1,3 49,6±1,6 49,3±1,9 
ВЛ-Ш 79,8±3,6 86,1±3,2 89,2±3,7 91,1±5,0 
кв л 51,4±3,1 56,0±2,5 59,3±3,0 56,0±2,9 
хвл 95,0±6,5 106,8±4,4 112,1±6,8 111,9±5,6 
ЧмВЛ 20,0±1,6 21,2±1,5 22,0±1,7 24,5±2,8 
ПВЛ-1 23,8±1,4 25,8±1,1 27,4±1,2 25,8±1,2 
ПВЛ-JI 44,7±2,3 47,0±3,2 49,1±1,7 47,1±2,0 
ПВЛ-Ш 25,0±1,8 25,0±1,8 25,0±1,8 27,8±2,3 
ЧТВЛ-1 32,4±2,1 35,2±1,5 36,7±1,8 36,2±1,7 
ЧТВЛ-II 66,9±3,6 71,7±3,2 72,6±3,6 80,6±5,9 
ЧТВЛ-Ш 63,7±5,9 66,7±4,2 68,0±6,3 70,2±8,0 
ЧТВЛ-1У 48,5±4,3 52,1±4,2 55,8±5,2 53,7±5,0 
КпрВЛ-1 62,8±4,7 81,6±3,8 82,9±4,6 83,3±4,7 
КпрВЛ-JJ 66,3±2,8 73,3±2,4 71,1±2,5 78,0±3,2 

ни'ка Л1:1нrсдорфа ( табл_ 16, 17) _ При редукции по плотности стебле­
стоя преобладало (8 участков из 12) сохранение продуктивности 
на среднем для участка уровне_ Редукция по плотности стеблестоя 
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Достоверность отличиil (t) 
cpeAиeil биомассы веilиика JlaиrcAopфa 

Таблица 19 

nри разных тиnах ре.u.укции выборки от общих среАиих ( 1984) 

РеАукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

df t df t df t df t 

ВЛ-1 55 2,50 52 3,36 51 3,44 46 3,14 
ВЛ-11 68 3,30 73 4,42 65 4,34 61 3,83 
ВЛ-Ш 131 3,40 128 5,28 \19 5,48 112 4,69 
кв л 83 2,39 81 4,42 75 4,83 73 3,99 
хвл 69 \,4\ 70 3,92 61 4,86 63 4,11 
ЧмВЛ 71 2,54 71 3,33 66 3,45 58 3,\3 
ПВЛ-1 62 3,14 60 4,97 56 5,77 57 4.74 
ПВЛ-11 72 3,39 71 3,33 67 3,90 65 4.53 
ПВЛ-Ш 33 3,70 33 3,69 33 3,70 29 4.18 
ЧТВЛ-1 43 1,78 43 3,35 39 3,67 40 3,58 
чтвл-rr 74 2,63 71 3,80 68 3,88 48 3,94 
ЧТВЛ-Ш 39 1,84 42 2,87 37 2,35 34 2,19 
ЧТВЛ-\У 42 1,93 40 2,67 37 2,91 :~н 2,64 
КпрВЛ-1 60 1,22 51 5,08 48 4,76 48 4,76 
КпрВЛ-11 70 2,20 73 4,25 65 3,60 б\ 4,80 

и биомассе на двух участках княженично-вейниковых лугов на По­
луе (а на одном из них~ и редукция по биомассе) не вызвала досто­
верных отличий средних редуцированных выборок от общих средних, 
что может рассматриваться как почти уникальный случай прак­
тически полной реализации потенциального уровня продуктивности. 

Выравненный во временном ( 1984 г.) и пространствеином ( бли­
жайшие окрестности фактории Хадыта в радиусе до 2 км, лишь 
участок княженично-вейникового луга- примерно в 10- км от ос­
тальных) масштабе материал (табл. 18, 19) показал достоверное 
отличие средних оценок, полученных при трех типах редукции вы­

борок, от средних для участка значений. Только при редукции по 
плотности стеблестоя на 5 участках из 15 отличия от общих средних 
были недостоверными, что может быть оценено как неэффективность 
механизма повышения уровня продуктивности за счет увеличения 

плотности стеблестоя, так как она, по-видимому, и так находится 
на этих участках на ценотическом пределе. Аналогичная ситуация 
с редукцией по плотности стеблестоя отмечена также на 5 из 13 уча­
стков круnноsnаковых луrов с другими ценозообразователями: в за­
рослях арктофипы с ортотропнымн побегами и на всех четырех уча­
стках с Аоминироваиием бекмании ( табл. 20, 21). На полевицево­
бекманиеаом л.уrу, кроме того, одновременная редукция выборки 
по плотиости и биомассе не привела к существенному изменению 
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запаса надземной биомассы. На этом участке увеличение продуктив­
ности тормозится ценотическими ограничениями (довольно большая 
доля других компонентов- 21%) - невозможностью увеличения 
мощности побегов:_ 

Таблица20 

Оценка запаса над3емноi биомассы (r/0,1 м2 ) 

.а.омннантов крупноз..аковых сообществ по ре.а.уцированным выборкам 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

РЛхЛ 
А 
А 
А 

орт. 

пл. 

(орТ.) 
ПБЛ 
ХБ 
АБ 
ВБ 
МБ 
хдл 
длн 
длх 
тз 

26,4±1,6 27,0±1.3 28,2±1.6 27,1±1.8 
30,6±1,5 31,8±1.0 32,6±1.2 31,8±1.3 
34,4±2.4 38,9±2,2 40,9±2.6 39,7±2.6 
46,4±2,4 49,0±2,0 50,4±2.3 50,4±2.6 
25,2±2.2 28,7±2.0 29,7±3,5 32,6±4,4 
26,2±1.3 30,1±0,8 30,6±1.0 30,0±1,0 
31,1±2,0 35,9±1.3 36,8±2.1 37,9±1.8 
55,9±5.2 58,4±3,4 61,5±3.7 60,7±5.2 
53,4±2,5 52,4±2,5 53,4±2,5 53,3±4,0 
85,1±3.6 87,9±3,5 89,9±4,0 93,8±5,9 
79,6±4.3 81,5±2.2 84,1±4.1 84,5±2.5 
72,2±4.1 74,6±3,4 77,6±4,0 71,8±З.5 
31,5±1.2 32,6±0,9 33,8±1,0 32,7±1.1 

Т а блиц а 21 
Достоверность отличий (t) 

средней биомассы доминантов крупнозлаковых лугов 

при разных типах редукции выборок от общих средних 

Редукция по 

пс НБ ПС и НБ МП и НБ 
Шифр участка 

df t df t df t df t 

РЛхЛ 41 2,38 42 2,99 38 3,25 37 2,52 
А орт. 48 1,96 51 2,91 45 3,15 41 2,67 
А пл. 70 2,37 66 4,08 61 4,30 63 3,92 
А(орт.) 61 2,50 57 3,75 56 3,86 54 3,64 
ПБЛ 49 1,08 48 2,66 42 1,95 40 2,22 
АБ 57 0,92 57 3,80 49 3,20 50 4,05 
ХБ 73 1,46 73 4,92 63 63 66 4,40 
ВБ 28 1,70 27 2,76 25 3,27 24 2,49 
МБ 28 2,98 29 2,75 28 2,99 24 2,38 
ХДЛ 80 3,11 72 3,77 74 3,88 65 3,52 
длн 81 2,53 97 4,82 78 3,64. 76 5,42 
длх 37 2,43 37 3,21 34 3,51 31 2,58 r 

тз 93 3,30 93 4,88 87 5,52 81 4,44 
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Наиболее чувствительный к редукции выборок показатель - за­
пас надземной биомассы. Лишь на 5 из 15 участков вейниконых лу­
гов редукция выборок по плотности стеблестоя не вызвала суще­
ственных отклонений запаса биомассы от средних для участков зна­
чений. На остальных 10 участках средней прогрессивной плотности 
стеблестоя соответствовала величина запаса надземной биомассы, 
достоверно превышающая среднюю для участка величину. На всех 
15 участках средняя прогрессивная запаса надземной биомассы 
была существенно (в основном при Р=0,999) больше средних для 
участка значений, что подтверждает предположение о неполной реа­
лизации потенциального уровня продуктивности. 

На трех участках (ХВЛ, ЧТВЛ-1, ЧТВЛ-Ш) редукция выборки 
по надземной биомассе не привела к существенным изменениям 
средней плотности стеблестоя, но комбинированная редукция (по 
ПС и НБ) обусловила высокую достоверность (Р=0,99-0,999) 
различий средних редуцированных выборок с общими средними, 
показав оптимальное соотношение плотности и биомассы. Редукция 
выборок по двум признакам (ПС и НБ, МП и НБ) обусловила су­
щественное возрастание оценок по сравнению со средними для 

участка. 

При анализе связи в полных и редуцированных выборках объем 
и положение класса с наи.большими значениями результативного 
признака, как правило, неизмеttны, и максимальная классовая сред­

няя обычно сохраняет свое значение. Роль редукции выборки при 
анализе связи в том, что популяция рассматривается не в общем ее 
виде, а на потенциальном уровне продуктивlfости или экатопическом 
пределе плотности. 1 

В процессе корреляционного анализа выявляют модальный и 
связанный с наивысшей продуктивностью интервалы плотности стеб­
лестоя, а также соответствующие им средние значения запаса био-

массы ~ Xmod. И Xma:r. Максимальная классовая средняя запаса 
надземной биомассы, как одна из возможных оценок потенциальной 
продуктивности, характеризует верхний предел, допустимый погод­
ной и эколого-ценотической обстановкой, но без учета механизмов 
регуляции (например, уменьшение мощности побегов вследствие 
увеличения плотности стеблестоя). Поэтому соответствующие мак­
симальной продуктивности интервалы плотности не во всех случаях 
могут рассматриваться как оптимальные. Тем не менее, соотношение 

Xmod./Xma:r., выраженное в процентах, показывает, насколько уро­
вень продуктивности приближается к верхнему пределу. 

Использование средней моДального (по факториальному приз­
наку) класса основано на том, что мода имеет большой экологи­
ческий смысл [28]. Чем сильнее сдвиг по сравнению с кривой нор­
мального распределения, тем очевиднее преимущества моды [222) . 

На примере 28 участков рассмотрим, существенны ли различия 
между анализируемыми показателями \плотностью стеблестоя, 
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запасом надземной биомассы) при разных типах редукции выборок. 
Сравнивая средние выборок, редуцированных по плотности стебле­
стоя и биомассе, убеждаемся в том, что преобладают различия не-

Достоверность различиii (t) 
выборочных средних при редукции выборок 

Таблица22 

по плотности стеблестоя - мощности побеrо11 и надземноii биомассе 

Шифр 
участка 

PJix.Jl 
орт. 

IIЛ. 

А 

А 
А (орт.) 
ПБJI 
ХБ 
АВ 
ВБ 
МБ 
XДJI 
ДJIH 

ДJIX 
тз 
BJI-1 

df 

25 
35 
42 
38 
27 
48 
36 
17 
19 
52 
5О 
22 
60 
29 

Сравниваемые признаки 
1 

Сравниваемые признаки 

пс НБ 
РJифр участка df 

0,99 0,29 BJI-11 43 
1,41 0,67 BJI-IIf 75 
0,30 1,38 KBJI 46 
0,45 0,83 XBJI 41 
0,95 1,18 ЧмВJI 42 
2,54 2,45 ПBJI-1 34 
2,97 2,02 ПВJI-П 45 
0,68 0,40 ПBJI-IIl 18 
0,71 0,28 ЧTBJI-1 28 
0,22 0,56 ЧТВJI-П 47 
2,91 0,39 ЧTBJI-IIl 23 
0,69 0,45 ЧTBJI-IV 24 
1,30 0,73 KпpBJI-1 23 
0,41 0,74 KпpBJI-11 45 

Достоверность различий (t) 
выборочных средних при редукции выборок 

пс НБ 

1,88 0,65 
0,80 1,31 
0,48 0,58 
1,22 1,50 
0,31 0,55 
0,51 1,12 
0,34 0,50 
о о 
0,85 1,08 
0,32 0,99 
1,48 0,41 
0,06 0,60 
0,56 3,13 
1,51 1,90 

Таблица 23 

по плотности стебле~тоя - мощности побегов и надземноii биомассе 

Сравниваемые признаки Сравниваемые признаки 

Шифр df Шифр участка df 
участка пс НБ пс НБ 

PJixJI 20 2,58 0,29 BJI-11 31 4,26 0,71 
А орт. 25 4,46 0,61 BJI-111 59 2,61 1,83 
А:пл. 38 0,82 1,50 KBJI 38 2,22 1,08 
А(орт.) 33 1,29 1,13 XBJI 34 2,74 1,79 
ПБJI 19 4,07 1,50 ЧмВJI 31 1,25 1,40 
ХБ 41 4,85 2,32 ПBJI-1 31 1,73 1,09 
АВ 29 3,42 2,53 ПBJI-II 39 1,50 0,79 
ВБ 14 1,74 0,65 ПВJI-Ш 14 0,39 0,96 
МБ 14 1,41 0,02 ЧTBJI-1 25 0,58 1,41 
XДJI 39 1,82 1,26 ЧТВJI-П 34 1,57 1,98 
ДJIH 36 5,55 0,98 ЧTBJI-Ill 15 4,53 0,65 
ДJIX 16 2,99 0,07 ЧTBJI-IV 22 0,02 0,79 
тз 48 3,30 0,74 KпpBJI-1 30 1,52 3,09 
BJI-1 23 1,07 1,25 KпpBJI-11 33 3,69 2,76 
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достоверные ( табл. 22, 23). Различия по плотности стеблестоя до­
стоверны в трех случаях (участки АБ, ХБ, ДЛН), по биомассе­
в двух (участки КпрВЛ-1 и ХБ). Ситуация, когда средние выборок, 
редуцированных по разным признакам, практически не различаются, 

показывает, что на этих участках наиболее высокопродуктивная 

~.Iасть популяции характеризуется оптимальным соотношением меж­

ду плотностью стеблестоя и биомассой. 
Сравнение средних значений в выборках, редуцированных по 

плотности стеблестоя, с одной стороны, мощности побегов и био­
массе- с другой, обнаружило значительно большее число досто­
верных отличий по плотности стеблестоя, имевшее место на половине 
участков. Различия по биомассе выявлены только на четырех участ­
ках (АБ, ХБ, КпрВЛ-1, КпрВЛ-11). 

Таблица24 

Относительный запас надземной биомассы злаков, 

соответствующий разным типам редукции выборок (в % от общей средней) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

РЛхЛ 122,8 125,6 131,2 126,0 
А орт. 116,3 120,9 124,0 120,9 
А пл. 126,0 142,5 149,8 145,4 
А(орт.) 119,3 126,0 129,6 129,6 
ПБЛ 112,0 127,6 132,0 144,9 
ХБ 110,1 126,5 128,6 126,0 
АБ 107,6 124,2 127,3 131,1 
ВБ 122,9 128,4 135,2 133.4 
МБ 130,9 128,4 130,9 1:10.6 
ХДЛ 120,7 124,7 127,5 133,0 
длн 117,4 120,2 124,0 124,6 
длх 121,5 125,6 130,6 120,9 
тз 119,3 123,5 121,6 117,6 
ВЛ-1 129,7 140,6 142,9 153,1 
ВЛ-11 119,3 122,9 124,6 123,9 
ВЛ-Ш 122,2 131,8 136,6 139,5 
кв л 121,2 132,1 139,9 132,1 
хвл 112,4 126,4 132,7 132,4 
ЧмВЛ 131,6 139,5 144,7 161,2 
ПВЛ-1 129,3 140,2 148,9 140,2 
ПВЛ-11 129,2 135,8 141,9 136,1 
ПВЛ-Ш 160,2 160,2 160,2 178,2 
ЧТВЛ-1 117,4 127,5 133,0 13r,2 
ЧТВЛ-П 121,9 130,6 132,2 146,8 
ЧТВЛ-111 124,4 130,3 132,8 137,1 
ЧТВЛ-1V 125,6 135,0 144,6 139,1 
КпрВЛ-1 112,7 146,5 148,8 149,6 
КпрВЛ-П 115,1 127,2 123,4 135,4 
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Т а блиц а 25 
Относительная плотность стеблестоя элаков, 

соответствующая раэным типам редукции выборок (в % от общей средней) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

РЛхЛ 128,5 119,4 130,8 106,0 
А орт. 129,2 114,1 129,9 88,0 
А пл. 122,0 119,5 129,3 115,0 
А (орт.) 117,7 115,8 120,3 111,7 
11БЛ 135,9 124,8 151,5 94,5 
ХБ 122,4 106,2 121,4 95,0 
АБ 128,3 103,9 122,4 94,8 
ВБ 126,3 118,1 130,5 104,9 
МБ 130,0 123,3 130,0 111,2 
хдл 122,8 121,5 126,2 112,0 
длн 121,6 103,0 123,6 89,8 
длх 133,0 124,8 136,0 103,5 
тз 122,3 115,8 123,3 105,8 
ВЛ-1 127,4 130,6 133,1 118,7 
BЛ-II 129,4 117,4 129,6 102,0 
ВЛ-111 130,1 123,9 136,6 108,2 
кв л 128,0 124,4 134,7 112,2 
хвл 125,8 114,6 133,1 102,3 
ЧмВЛ 137,1. 134,4 144,0 119,9 
ПВЛ-1 128,3 123,2 133,9 113,6 
ПВЛ-11 129,5 127,1 134,8 119,2 
ПВЛ-111 149,7 149,7 149,7 155,0 
ЧТВЛ-1 114,3 109,9 117,5 112,2 
ЧТВЛ-11 122,6 121,0 124,5 111,8 
ЧТВЛ-111 136,6 117,9 140,6 93,0 
ЧТВЛ-IV 123,1 122,5 131,0 122,9 
КпрВЛ-1 123,0 119,0 128,8 112,0 
KnpBЛ-II 127,7 116,2 130,1 100,4 

Результаты анализа двух приведеиных здесь таблиц (см. табл. 
22, 23) подтверждают возможность регуляции уровня продуктивнос­
ти двумя разными механизмами, в зависимости от конкретных ус­
ловий - за счет повышения плотности стеблестоя (что обусловлено 
биоэкологией злаков- резерв почек возобновления) или усиления 
скорости роста и увеличения конечного размера побегов (процесс, 
обусловленный погодной и ценотической обстановкой). Главное, 
что результат такой регуляции - уровень продуктивности - в боль­
щинстве случаев один и тот же независимо от механизмов. 

Относительный запас надземной биомассы ( табл. 24) и отно­
сительная плотность стеблестоя ( табл. 25), соответствующие раз­
ным типам редукции выборок, показывают, что разница между об­
щими средними и средними редуцированных выборок может дости­
гать чуть не 80%. Там, где относительная плотность стеблестоя при 

51 



редукции выборок по МП н НБ меньше, чем в среднем для участка 
(таких участков 6 нз 28), можно ожидать проявления эффекта за­
гущения при возраетанин плотности стеблестоя выше средней для 
участка, т. е. увеличение продуктивности будет иметь ценотические 
ограничения. 

Обсуждая возмОЖf!Ые механизмы повышения уровня продуктив­
ности, особенно с позиций оценки результата [ 4], необходимо рас­
смотреть последствия эффекта заГущения с разных точек зрения. 

Поскольку большая часть территорий, покрытых луговой раститеЛь­
ностью, эксплуатируется человеком, величина урожая сена (или 
продукция надземной биомассы пастбищных сообществ) имеет 
экономическое значение. В связи с этим целесообразно выделять 
эффект загущения 1-го порядка н эффект загущения 2-го порядка. 
Эффект загущения 1-го порядка - экономически нейтральный, не 
приводящий к снижению продуктивности, но ценотически отрица­
тельный, так как вызывает уменьшение мощности побегов. Эффект 
загущения 2-го порядка - и экономически, и ценотически отрица­
тельный, ибо в этом случае снижение мощности побегов настолько 
сильно, что не компенсируется ростом плотности и в результате 

приврдит к падению уровня продуктивности. Реальность существо­
вания сообществ, в которых эффект загущения указанных порядков 
может проявиться, показама на примере динамики классовых средних 

запаса надземной биомассы и мощности побегов (см. гл. 1 У) в 
процессе группировки данных при корреляционном анализе. Можно 
допустить, что состояние, характерное для фрагментов сообщества, 
при определенном изменении условий может стать преобладающим, 
и тогда эффект загущения охватит большую часть участка. 

Явление «КОНЦ<''1Трации доминированию~ (147], упрощенным 
вариантом которого служат монодоминантные сообщества и чистые 
заросли, может быть н экотопически, и ценотически обусловленным. 
Общая схема возникновения экотопически обусловленных моно­
доминантных луговых сообществ приведена В. Н. Сукачевым (106, 
с. 305], отмечавшим, что «большая влажность почвы ведет к уп­
рощению фитоценоза: начинают брать решительный перевес только 
немногие виды, иногда сводясь к одному виду, и развивается один 

ярус в ущерб другим, сообщество стремится сделаться чистым и 
одноярусным:.. Такие сообщества, как правило, образованы кон­
пекторами (78]. Именно таковы обследованные нами чистые заросли 
гнгромезофнтных злаков (тростянки овсяницевой, двукнсточника 
тростннковндного) и мезогигрофитного злака арктофилы рыжеватой. 

Анализ представленных в этой главе материалов убеждает в 
том, что в крупнозлаковых сообществах Нижнеобского Севера, 
несмотря на различия их состава и структуры, проявляется плотност­

ная регуляция, т. е. популяционный контроль уровня продуктивности. 

* * * 
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* Глава tV * 
Мощность побеrов 

как факториальный и 
результативный 

признак 

* 
Согласно современным представлениям, мощность побегов оп­

ределяется порядковым номером генерации побегов, возрастом ри­
эома, экотопической и погодной обстановкой, структурой сообществ. 
Разногодичная изменчивость мощности побегов, так же, как и про­
странственная, обусловлена в первую очередь аллогенными фак­
торами. Так, известна зависимость мощности побегов элаков от 
метеоусловий текущего года [125]. Реакция на разную обеспечен­
ность теплом, водой и элементами питания проявляется в ускорении 
или замедлении роста, что в итоге приводит к неодинаковому конеч­

ному размеру побегов. По мнению К. А. Куркина [57, с. 85], с:наи­
боJiее объективным и универсальным покаэателем мощности побегов 
с.1едует считать их вес».· 

У клональных многолетников с ежегодно обновляющейся над­
земной частью (большинство видов злаков) изменчивость мощности 
побегов является результирующей влияния целого ряда источников 
варьирования. В числе этих источников- пространствеиная неод­
нородность (экотопическая и ценотическая); с:иерархия доминиро­
вания::. [240], связанная с конкуренцией за ресурсы; наличие сезон­
ных генераций побегов ( с:подсед::. у злаков), т. е. их раэновоэраст­
ность. Существует также с:иерархия размерности::. [220]; имеет 
значение и порядковый номер генерации побегов [ 104] . Кроме того, 
с возрастом растения изменяется доля генеративных побегов [146, 
168], которая к тому же зависит от плотности стеблестоя [173] и 
условий экотопа [136]. Хорошо известно [91], что генеративные 
побеги по массе отличаются от вегетативных. 

Изучая биологию и экологию Alopecuruв ventricoвuв, А. П. Шеи­
ников и В. Н. Макаревич [136] установили, что при увеличении влаж­
ности экотопа возрастают густота стеблестоя, процент генератив­
ности, размеры побегов и их изменчивость, а также биомасса. 

Размер растений изменяется с возрастом и в зависимости от ус­
ловий среды [ 179] . Варьирование размеров и скорости роста рас­
тений в природных сообществах рассматривается [250] как резуль­
тат фенотипических реакций на конкуренцию и локальную измен-
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'IНвость условий среды. В частности, для Trifolium repens в Се­
верном Уэльсе покаэана изменчивость относительной скорости роста 
в пределах популяции в 1,8 раза (153). И в одновозрастных популя­
циях растения очень сильно варьируют по размеру [ 179), а относн­
тельная скорость роста неодинакова даже у генетически идентичных 

особей (187], так как одновременно подвергается генетическому, 
онтогенетическому н экатопическому контролю [ 175] .· 

На размер растений могут оказывать влияние различия в обеспе­
ченности местообитаннй элементами питания [ 192] . Предполагается 
[266] существованне внутрипопуляционной иерархии в использо­
вании ресурсов среды н, как следствие этого, различий в скорости 
роста, приводящих к формированию мозаики доминирования н по­
давления. 

Реальный размер растения, по-видимому, всегда меньше потен­
циального, поскольку не существует среды, оптимально удовлетво­

ряющей всем требованиям, необходимым для нанлучшего роста 
дикорастущих [231] н культурных [61] растений. 

В качестве прнспособнтельного к пронэрастанию на бедных 
почвах признака рассматривается замедленная скорость роста не­

которых элаков [ 182) - например, Agrostis setacea при низкой 
обеспеченности фосфором [ 156] . 

Эффективным средством прнспособлення к превратностям среды 
служит дифференциация особей вида одного и того же местооби­
тания по длительности жизненного цикла - так, она выражена у 

Bromus tectorum, который в окрестностях Вашингтона ведет себя 
как эфемерный, однолетний н озимый монокарпик [213). Ценность 
этого прнспособлення для поддержания жизнеспособности популя­
ции усиливается тем обстоятельством, что разница в возрасте осо­
бей, слагающих популяцию, всего в несколько недель обусловли­
вает их неодинаковую реакцию на факторы смертности [214]. Раз-
личия в продолжительности жизни особей связывают [146] с усло­
виями среды и стратегией жизненного цикла. 

Жизненный цикл многолетнего лугового злака, согласно схеме 
С. П. Смелова [ 105] , заключается в смене многих последовательно 
возникающих порядков (генераций) монокарпических побегов, яв­
ляющнхся звеньями в единой цепи развития полнкарпического рас­
~ения. И другие ~сследователн (например, [247]) выделяют у кло­
нальных растении жизненный цикл генеты н жизненные циклы 
составляющих ее побегов. 

К. Кершоу н П. Грейг-Сммт, авторы классических работ по воп­
росам распределения растений, придают большое значение фазам 
жизненного цикла. К. Кершоу [ 194] обратил внимание на то, что 
фазы цикла, выделяемые А. Уоттом,- широко распространенное 
·явление, особенно заметно выраженное у корневищных растений. 
П. Грейr·Смнт (17 4) , рассматривая характеристики фаз, считает 
возможным относить их к образуемым корневищными растениями 
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побегам, в соответствии с возрастом корневища, от которого они 
возникают. Из этого следует, что (несмотря на мнение о побеге 
лишь как о морфологически структурной единице [105]) побег, как 
функциональный элемент целого (клона), является и носиtелем его 
характерных свойств. Однако до какой степени монокарпический 
элемент поликарпического целого отражает возраст куста или клона, 

неясно - у однолетней надземной части нет признаков явного ста­

рения [179]. 
Жизненный цикл изученных нами многолетних луговых злаков 

соответствует схеме С. П. Смелова [105]. Поскольку в условиях 
Севера эти виды размножаются почти исключительно вегетативным 
способом, постепенно расширяя площадь, занятую ими, роль побего­
образования в поддержании уровня продуктивности очень велика. 
Показано .[86], что оптимальная плотность сtеблестоя в благо­
приятные годы близка к средней для участка, тогда как в низкопро­
дуктивнЫе превышает ее в 1,5-1,6 раза, компенсируя малую мощ­
ность побегов. 

Если рассматривать побег корневищных злаков как элементар­
ную структурную и функциональную единицу популяции (клона), 
последовательно придавая мощности побегов значение результа­
тивного и факториального признака, можно оценить зависимость 
мощности побегов от плотности стеблестоя и структуры сообщества, 
а также ее регуляторную по отношению к уровню продуктивности 

роль. . 
Зная, что минимальная пороговая плотность - необходимое ус­

ловие для проявления эффекта плотности у любого вида растений 
[114], и имея в виду анализ плотностнозависимых характеристик, 
мы проводили учеты в сомкнутых (покрытие 80-100%) траво­
стоях. Исключением был пижмово-хвощово-кострецовый луг. Для 
специального анализа мощности побегов как объекта и фактора 
популяционного контроля в год высокой продуктивности, т. е. при 
возможно более полной реализации потенциальной продуктивности, 
был обработан материал, собранный в 1984 г. в пойме р. Хадыты. 
Анализу были подвергнуты и данные за другие годы. 

Мощность побегов - расчетная характеристика, которая в при­
пятом нами подходе усредняется дважды: по каждой площадке и 
в целом по выборке. Несомненно, это отражается на ее точности, 
главным образом эа счет округления при втором усреднении. В ре­
зультате средняя арифметическая не всегда точно равна оценке, 
получаемой по «сборному образцу:., т. е. как частное от деления сум­
марной биомассы выборки на общее число представленных в ней 
побегов. 

Если не возникает необходимости проводить строгие сравнения 
мощности побегов на разных участках (для чего нужна mx), 
предпочтительней оценка по «сборному образцу:., прошедшая только 
одно округление. Следует особо подчеркнуть, что производная ха-
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рактернетика ни в коем случае не должна иметь большее число 
знаков после запятой по сравнению с исходной характеристикой -
это мнимая «точносты>, искажающая оценку. Поэтому," если побеги 
некрупные, показателем их мощности может быть масса не одного, 
а 10, 100 и т. п. побегов, т. е. такого их числа, которое имеет среднюю 
массу, соответствующую точности взвешивания биомассы образца 
с площадки [86). 

Если существуют давно известные способы расчета необходи­
мого объема выборки, который может обеспечить получение сред­
них оценок (относительно к единице площади) с заданной точно­
стью, то для «бесплощадочных» показателей не существует вполне 
удовлетворительных методов определения объема выборки- из­
вестно только, что чем она больше, тем лучше. Вnрочем, при одно­
временном учете пло+ности стеблестоя и запаса надземной био­
массы этот вопрос не актуален, так как выборочной оценке био­
массы и плотности соответствует «сплошной» по отношению к вы­
борке учет мощности побегов. 

В связи с тем, что даже на первый взгляд в очень выравненных 
травостоях всегда существует пространствеиная неоднородность, 

наиболее соответствующим структуре объекта остается традицион­
ный площадочный метод учета, хотя и более трудоемкий (затраты 
труда на выкапывание или срезание 50, 100 и даже большего числа 
модельных растений всеженесоизмеримы с затратами труда на сбор 
материала с площадок, которых на каждом участке закладывают, 

как правило, не менее 20). Вот тут-то и становится особенно ак­
туальным вопрос о размере учетной площадки, который обычно 
определяется [30] опытом и интуицией исследователя. Если еще 

2-3 десятилетия назад, не говоря уже о более раннем периоде, учеты 
проводили на очень небольшом числе площадок (3-4 площадки по 
0,5-1 м 2 на лугах европейской части СССР [73)) то в наши дни 
обычны серии более мелких площадок. При учете плотности и био­
массы многие исследователи применяют стандартные раункиеров­

ские площадки. Для сомкнутых травянистых сообществ это, по­
видимому, наиболее приемлемый размер площадки. 

Выборка из ненарушенного сообщества, отразившая существую­
щую гетерогенность, может подвергаться редукции, групnировкам 

и, таким образом, способна служить надежной основой оценки 
реального и потенциального уровня признака, так как в ней отражены 
не 2-3 его градации, а весь диапазон изменчивости (в отличие от 
поэкземплярного избирательного учета «крупных», «средних» и «мел­
ких» модельных растений). 

Тщательному анализу связи между мощностью побегов и запасом 
надземной биомассы на однородном материале (один вид, один 

сезон, одна территория- 15 участков вейниковых лугов в ближай­
ших окрестностях фактории Хадыта, 1984 г.) предшествовала об-
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работка материала, собранного в разные годы на участках, зна­
чительно отдаленных друг от друга. 

Этот материал включал данные по пяти видам (в том числе и 
по вейинку Лангсдорфа). Обработка его должна была цоказать, 
является ли обшей для обследованных объектов законом~рностью 
связь запаса надземной биомассы с мошностью побегов. Был полу­
чен четкий утвердительный ответ ( табл. 26). Разница плотности 
стеблестоя и мошности побегов как факториальных признаков заклю­
чается в том, что плотностный контроль уровня продуктивности -
прямой, тогда как мошность побегов, хотя и влияет на величину 
запаса надземной биомассы, сама в большинстве случаев подвер­
жена плотностному контролю ( табл. 27). Таким образом, в схеме 

Таблица26 

Связь запаса надземной биомассы доминантов крупнозлаковых сообществ 

с мощностью побегов 

Шифр n, х. nz x'z nз Хз п. .х. t участка '1 

А орт. 7 18,7 17 27,4 6 29,8 :\ 30,8 0,46 3,3 
А nл. 6 10,8 19 25,1 16 30,0 7 41,1 0,66 8,2 
А(орт.) 4 31,3 14 32,8 19 41,1 5 54,1 0,59 5,9 
ХДJ1 27 64,4 19 79,9 5 61,2 3 80,9 0,36 3,0 
длн 13 52,5 27 65,6 17 74,9 8 85,0 0,55 6,9 
длх 7 62,2 8 55,9 8 65,1 4 50,5 0,37 2,3 
ПБЛ 9 23,1 13 20,4 11 20,9 3 35,4 0,35 4,6 
ХБ 5 19,6 22 20,8 15 26,2 8 29,9 0,52 5,2 
АБ 12 22,3 1б 29,9 6 37,6 б 30,8 0,62 6,2 
ВБ 6 42,6 4 41.4 5 45,9 5 55,3 0,52 3,2 
тз 8 19,9 29 25,8 21 28,5 б 30,6 0,41 4,1 
ВЛ-1 12 44,7 24 41,8 4 86,5 - - 0,73 10.4 
BЛ-II 12 31,7 21 42,6 12 41,4 5 44,3 0,41 3,4 
ВЛ-Ш 31 56.9 35 64.1 21 76,4 6 76,7 0,35 3,9 
КRЛ 8 31,3 31 41,6 18 44,8 3 60,9 0,43 3,9 
хвл 5 65,5 18 75,8 18 85,4 9 110,6 0,53 5,3 
ЧмВЛ 5 11,2 26 14,0 15 16,9 4 21,6 0,36 3,0 
ПВЛ-1 6 12,8 18 16,1 15 20,3 6 26,1 0,58 5,8 
ПВЛ-II 3 20,0 19 28,7 25 39,4 3 46,5 0,49 4,4 
ЧТВЛ-1 6 15,6 7 22,0 11 32,0 6 38,1 0,87 21,8 
ЧТВЛ-II 4 36,6 32 54,5 11 51,6 3 95,5 0,57 6,3 
ЧТВЛ-Ш 16 47,4 8 47,3 3 51,8 3 81,3 0,55 4,2 
ЧТВЛ-1V 3 22,1 11 31,4 12 42,1 4 60,5 0,69 7.7 
КпрВЛ-1 10 39,8 17 56,9 9 59,2 3 83,3 0,55 5,0 
КпрВЛ-II 19 48,5 21 60,4 7 67,3 3 73,8 0,41 3,4 
ВЛС-79 10 79,2 12 108,6 5 123,5 - - 0,44 2,9 
ВЛШ-79 9 57.7 14 96,9 3 142,3 - - 0,76 9,5 
КВЛХ-79 8 33,3 8 55,6 9 70,3 6 62,6 0,61 5,5 
ПВЛХ-79 13 21,4 15 42.7 4 66.4 - - 0,51 3,9 
РХВЛП-79, 8 70,0 9 93,9 3 95,6 5 105,3 0,60 4,6 
ВЛП-80 32 66,9 48 8б,5 13 105,6 8 103,2 0,47 5,9 
ХВЛП-80 64 79,9 28 101,8 4 116,0 4 164,6 0,74 18,5 
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регуляции уровня продуктивности моiЦнос~ь побегов одновременно 
выступает ~ак результативный (связь с плотностью_ стеблестоя) 
и факториальный (связь запаса надземной биомассы с моiЦностью 
побегов) признак. · 

Ограниченность сполномочий:. моiЦности побегов как факто­
риального признака проявляется в тех случаях, когда наибольшей 
моiЦности побегов не соответствует наибольший запас надземной 
биомассы - максимум последнего сдвинут на класс влево. Именно 
такая ситуация сложилась на участках КВЛ, АБ, ТЗ, А пл., ДЛХ. 
В этих сообiЦествах большее регуляторное по отношению к уровню 
продуктивности значение имеет плотность стеблестоя. 

То обстоятельство, что двум (предпоследнему или последнему) 
клас~ам наибольшей моiЦности побегов, так же 1<ак и двум классам 
наибольшей плотности стеблестоя (см. гл. 111), соответствует наи­
оольший запас надземной биомасс'.:!l, не согласуется, на первый 
взгляд, с ранжированием классовt .. х средних моiЦности побегов 
как результативного признака. Из результатов анализа плотност­
ного контроля уровня продуктив~ти ~1едует, что по мере роста 

плотности стеблестоя биомасса возрастает, а моiЦность побегов в ос­
новном уменьшается. 

Дело в том, что при ранжировании по разным факториальным 
признакам происходит очень суiЦественная перегруппировка ряда, 

представляюiЦего варианты результативного признака - запаса 

надземной биомассы. В часть выборки, используемую для расчета 
средней прогрессивной запаса биомассы, попадают и те плоiЦадки, 
на которых продукция выШе среднего уровня обеспечивается повы-

ТабJJнца27 

Свяэь мощиости noOeroв веlиика Лаиrс:дорфа с nо~отиосn.ь стебо~естоя 

( 1984) 

Шифр n, :Х, n2 Jl2 nз 1[3 n4 х4 n5 участка 

ВЛ-1 11 4,3 17 4,2 7 4,8 5 4,3 -
ВЛ-П 5 4,1 14 4,9 17 4,4 8 3,9 6 
ВЛ-111 36 5,4 33 4,8 16 4,4 4 4,6 4 
кв л 8 2,9 25 2,9 15 2,6 8 2,6 4 
хвл 14 7,7 21 7,3 8 6,2 4 5,6 3 
ЧмВЛ 12 3,2 17 2,7 14 2,7 4 2,1 3 
ПВЛ-1 5 2,2 19 2,3 15 2,4 3 2,7 3 
ПВЛ-11 6 3,1 19 3,2 11 3,1 11 3,4 3 
ПВЛ-111 6 2,0 9 1,8 4 2,1 6 2,2 -
ЧТВЛ-1 4 1,8 11 2,2 9 2,0 6 2,6 -
ЧТВЛ-П 8 4,8 12 4,4 19 4,8 8 3,7 3 
ЧТВЛ-111 3 5,4 7 5,4 11 4,7 3 3,7 6 
ЧТВЛ-IV 6 4,0 14 4,6 7 4,3 3 5,5 -
КпрВЛ-1 3 9,9 7 10,1 10 8,8 11 7,6 9 
КпрВЛ-П 4 7,4 17 7,5 19 6,7 7 5,5 3 
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шеиной плотностью стеблестоя, и те, на которых при плотности ниже 
средней для участка развиваются более мощные побеги. Таким 
образом, при сужении диапазона значеНI:~~ величины запаса над­
земной биомассы не происходит сокращения размаха варьирования 
(при уменьшении объема выборки) мощности побегов и плотности 
стеблестоя. Попадающие в классы наибольших значений разных 
факториальных признаков площадки с высоким уровнем продуктив­
ности принадлежат как раз этой части выборки, однако это не одни 
и те же площадки в каждом случае. На примере трех участков вей­
никовых сообществ разной структуры (ВЛ-1, КВЛ, ЧмВЛ) рассмот­
рим оценки доли (в выборках, редуцированных по НБ вейника) 
тех площадок, на которых продуктивности на уровне средней про­
греесивной соответствуют более высокая, чем в среднем для участ­
ка, плотность стеблестоя, мощность побегов и одновременно более 
высокие, чем в среднем, значения обоих этих показателей. Для 
плотности стеблестоя это совпадение составляет в чистом вейни­
ковом травостое 43%, на княженично-вейниковом лугу- 35%, на 
чемерицево-вейниковом лугу- 53%. Соответственно для мощности 
побегов- 7, 26 и 14%, для мощности побегов и плотности стебле­
стоя- 50, 39 и 33%. 

Независимо от того, какой признак примимается за факториаль­
ный, в классы его наибольших значений поnадают !!.Лощадки, где 
по обоим факториальным признакам (ПС и МП).ж,>Х. Чем больше 
доля таких Площадок, тем ближе между собой максимальные клас­
совые средние результативного признака при анализе связи с раз­

ными факториальными признаками, тем уравновешенней относи­
тельно друг друга регуляторные функции факториальных признаков. 
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При расчете максимальной биомассы, 
скорректированной по плотности стебле­
стоя, в редуцированную выборку не попали 
площадки, на которых были крупные побе­
ги, но разреженный стеблестой. Напротив, 
щадки, на которых были крупные побеги, 
но разреЖенный стеблестой. Напротив, 
эти площадки были включены в выuорку, 
редуцируемую одновременно по мощности 

побегов н биомассе, в результате чего 
плотность стеблестоя в этой части выбор­
ки на многих участках не отличалась от 

общих средних, а на одном нз участков 
(ДЛН) была достоверно меньше. Досто­
верно больше, чем для участка в среднем, 
плотность стеблестоя в редуцируемых 
по мощности побегов н биомассе выбор­
ках была только на 5 участках нз 26: 
А(орт.), ВЛ-1, ПВЛ-II, ПВЛ-ПI, ЧТВЛ-lV. 
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На этих участках высокая продуктивность может быть достигнута 
при одновременном увеличении плотности стеблестоя и мощности 
побегов, которые в целом по каждому участку далеки от экатопи­
чески допустимого верхнего предела. 

Проанализируем, какие ЗНС!чения мощности побегов соответст­
вуют выборкам, редуцируемым по плотности стеблестоя, надземной 
биомассе и одновременно по обоим показателям (табл. 28). Ука­
занные типы редукции вместе не привели к существенному измене­

нию мощности побегов на 13 из 28 участков. При редукции выборки 
по плотности стеблестоя на 5 участках мощность побегов оказалась 
достоверно меньше, чем в среднем для участка, составляя от нее 

78,6-93,0%; при повышении плотности стеблестоя до уровня сред­
ней прогрессивной здесь возможно проявление эффекта загущения. 

Таблица28 

Оценка мощности побегов (масса 10 побегов, г) 
доминантов крупнозлаковых сообществ по редуцированным выборкам 

Редукция по 
Шифр 
участка пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

РЛхЛ 3,2±0,2 3,6±0,2 3,3±0,2 3,9±0,2 
А орт. 6,4±0,4 8,0±0,6 6,8±0,4 9,9±0,8 
л пл. 11,3±0,5 13,3±0,5 12,9±0,5 14,1±0,4 
А(орт.) 9,4±0,4 10,2±0,3 10,0±0,4 10,8±0,3 
ПБЛ 2,2±0,2 2,9±0,3 2,4±0,4 4,0±0,2 
ХБ 3,6±0,2 4,9±0,2 4,3±0,2 5,3±0,2 
АБ 6,1±0,4 9,0±0,6 7,4±0,6 10,3±0,6 
ВБ 4,9±0,4 5,7±0,4 5,3±0,4 6,4±0,3 
МБ 4,7±0,2 4,8±0,3 4,7±0,2 5,5±0,3 
хдл 15,5±0,6 16,3±0,6 16,0±0,7 18,6±0,9 
длн 12,2±0,7 15,2±0,6 12,8±0,7 17,5±0,4 
ДЛХ 14,9±0,7 16,8±0,7 15,8±0,7 19,0±0,5 
тз 6,5±0,2 7,2±0,2 6,9±0,2 7,8±0,2 
ВЛ-1 4,4±0,3 4,8±0,3 4,7±0,4 5,6±0,4 
BЛ-Il 4,0±0,1 4,6±0,2 4,1±0,1 5,2±0,2 
ВЛ-Ш 4,6±0,2 5,4±0,2 4,9±0,2 6,3±0,2 
кв л 2,6±0,1 3,0±0,1 2,9±0,1 3,2±0,1 
хвл 6,2±0,4 7,9±0,4 7,0±0,5 9,0±0,3 
ЧмВЛ 2,6±0,2 2,9±0,2 2.7±0,2 3,6±0,2 
ПВЛ-1 2,4±0.1 2.8±0.1 2,7±0,1 2,9±0,1 
ПВЛ-11 3,2±0,1 3.5±0,1 3.4±0,1 3,7±0,1 
ПВЛ-Ш 2,2±U.I 2,2±0,1 2.2±0.1 2,4±0,1 
ЧТВЛ-1 2,3±0,1 2,6±0,1 2,5±0,1 2,6±0,1 
'ЧТВЛ-Il 4,5±0,2 4,9±0,2 4,8±0,3 5,9±0,4 
ЧТВЛ-Ш 4,2±0,5 5,2±0,5 4,4±0,6 6,6±0,6 
ЧТВЛ-1V 4,9±0,2 4,9±0,2 5,0±0,2 5,1±0,2 
КпрВЛ-1 7,5±0,5 10,4±0,7 9,6:;±::0,5 11,2±0,7 
KnpBЛ-Il 6,0±0,2 7,6±0,4 6,3±0,2 9,1±0,5 
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Все остальные участки сохраняют мощность побегов примерно такую 
же, как в полной выборке, т. е. плотность стеблестоя на них ниже 
~котопически допустимого предела, что согласуется с мнением [6,7] 
о пекоторой разреженности естественных злаковых травостоев Се­
вера. 

Редукция выборок по надземной биомассе отразилась (табл. 
29, 30) на мощности побегов бекмании (участок ХБ), арктофилы 
(2 участка) и вейинка (6 участков из 15). Отклонения от средних 
для участка значений были однонаправленными (в сторону превы­
шения их- табл. 31). Сам по себе этот факт может рассматри­
ваться как свидетельство внутрипопуляционной дифференциации 
по мощности побегов и довольно большой доли микроучастков с мощ­
ными побегами, но с плотностью стеблестоя ниже средней для уча­
стка. Вследствие этого при комбttнированной редукции выборок 
(по ПС и НБ) мощность побегов по-прежнему достоверно превы­
шала общую среднюю только на трех участках- Апл, ПВЛ-1, 
ЧТВЛ-1. Еще на одном участке (ЧТВЛ-IV) мощность побегов 
возрастала только при этом типе редукции выборки - таким обра­
зом может реализоваться оптимальное соотношение между плот­

ностью стеблестоя и биомассой, не достигнутое участком в целом. 

При редукции выборок по мощности побегов и биомассе были 
вычленены высокопродуктивные микроучастки с мощными побегами 

Таблица 29 
Достоверность отлнчнii (t) 

среднеii мощности побеrов доминантов крупнОЗJJаховых сообществ 

при разных типах редукции выборки от общих сред~их 

1-'едукция по 

Шифр пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

участка 

df t df t df t df t 

РЛхЛ 41 0,45 42 1,36 38 о 37 2,73 
А орт. 48 1,25 51 1,02 45 0,62 41 2,34 
А пл. 70 0,56 66 3,38 61 2,82 63 5,00 
А (орт.) 61 0,22 57 2,50 56 1,56 54 4,17 
ПБЛ 49 2,14 48 0,28 42 0,89 40 4,28 
ХБ 73 1,78 73 2,86 63 0,71 66 4,28 
АБ 57 2,50 57 1,67 49 0,38 50 3,33 
ВБ 28 0,44 27 1,33 25 0,44 24 3,61 
МБ 28 0,36 29 0,56 28 0,36 24 2,50 
хдл 80 0,51 78 0,51 74 0,12 65 2,62 
дли 81 1,98 87 1,94 78 1,23 76 6,49 
длх 37 

1 

2,06 37 о 34 1,09 31 2,82 
тз 93 0,71 93 1,78 87 1,00 81 3,57 
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Т а 6 л и u а 30 
Достоверность отличий (t) 

средней мощности побегов вейинка Ланrсдорфа 

при разных типах редукции выборки от общих средних (1984) 

Редукция по 

Шифр пс НБ ПС и НБ МП н НБ 

участка 

df t df t df t df t 

ВЛ-1 55 о 52 1,25 51 0,73 46 2,93 
ВЛ-11 68 2,14 73 1,36 65 1,43 61 4,09 
ВЛ-111 131 1,30 128 2,27 119 о 112 6,36 
кв л 83 1,43 81 1,43 75 0,71 73 2,86 
хвл 69 1,78 70 2,00 61 о 63 5,56 
ЧмВЛ 71 0,87 71 0,43 66 0,45 58 3,64 
ПВЛ-1 62 0,71 60 3,57 56 2,86 57 4,29 
ПВЛ-11 72 о 73 2,14 67 1,43 65 3,57 
ПВЛ-111 33 1,43 33 1,43 33 1,43 29 2,86 
ЧТВЛ-1 43 0,71 43 2,86 39 2,14 40 2,86 
ЧТВЛ-11 74 о 71 1,43 68 0,83 48 3,11 
ЧТВЛ-111 39 0,69 42 1,03 37 0,30 34 2,98 
ЧТВЛ-1V 42 1,74 40 1,82 37 2,27 38 2,72 
КпрВЛ-1 60 1,72 51 2,22 48 1,56 48 3,21 
КпрВЛ-11 70 2,22 73 1,60 65 1,39 61 3,97 

независимо от представленных на них интервалов плотности стебле­
стоя. 

Относительная мощность побегов, соответствующая разным 
типам редукции выборок (см. табл. 31), отражает общие законо­
мерности изменения этого показателя по сравнению со средними 

для участка значениями при переходе плотности стеблестоя и запаса 
надземной биомассы на уровень средней прогресс"вной, а также 
при одновременном повышении до уровня средней прогрессивной 
комбинации признаков - плотности стеблестоя и надземной био­
массы, мощности побегов и надземной биомассы. Независимо от 
степени однородности материала во всех случаях редукция выборок 
по надземной биомассе не при~ела к снижению мощности побегов. 
Редукция по плотности стеблестоя в большей степени ( 18 участков 
из 28), чем комбинированная редукция по плотности и биомассе 
(9 участков из 28), способна у1<азать на возможную угрозу эффекта 
загущения. Это может иметь важное практическое значение при 
определении норм высева компонентов культурных сообществ, а 
таi<же диктовать необходимость своевременного изменения режима 
использования естественных луговых угодий. · 

Выравненнасть выборки повышается при редукции, за очень 
немногими исключениями ( табл. 32). Анализ связи мощности побегов 
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Таблнuа31 

Относительная мощность побегов злаков, 

соответствующая ра3ным типам редукции выборок (в % от общей средней) 

Редукция по 

Шифр участка 
пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

РЛхЛ 97,0 109,1 100,0 118,2 
А орт. 88,9 111.1 94,4 137,5 
А пл. 103,7 122,0 118,3 129,4 
А(орт.) 101,1 109,7 107,5 116,1 
ПБЛ 78,6 103,6 85,7 142,9 
ХБ 87,8 119,5 104,9 129,3 
АБ 79,2 116,9 96,1 133,8 
ВБ 96,1 111,8 103,9 125,5 
МБ 102,2 104,3 102,2 119,6 
хдл 97,5 102,5 100,6 117,0 
длн 88,4 110,1 92,8 126,8 
длх 88,7 100,0 94,0 113,1 
тз 97,0 107,5 103,0 116.4 
ВЛ-1 100,0 109,1 106,8 127,3 
вл-rr 93,0 107,0 95,3 120,9 
ВЛ-Ш 93,9 110,2 100,0 128,6 
кв л 92,9 107,1 103,6 114,3 
хвл 88,6 1\2,9 100,0 128,6 
ЧмВЛ 92,9 103,6 96,4 128,6 
ПВЛ-1 104,2 121,7 117.4 126,1 
ПВЛ-11 \00,0 109,4 106.2 115,6 
ПВЛ-Ш 110,0 110,0 110,0 120,0 
ЧТВЛ·I 104,5 118,2 113,6 118,2 
ЧТВЛ-ri 100,0 108,9 106,7 131,1 
ЧТВЛ-Ш 91,3 113,0 95,6 143,5 
ЧТВЛ-IУ 108,9 108,9 111,0 113,3 
КпрВЛ-1 87,2 120,2 111,6 130,2 
КпрВЛ-11 88,2 111,8 92,6 133,8 

с плотностью стеблестоя в выборках, редуцированных по плотности 
(табл. 33), показал, что при возрастающей плотности динамика 
классовых средних мощности побегов представлена теми же ти­
пами, что н в полных выборках. 

Особого внимания заслуживает то обстоятельство, что средней 
прогрессивной запаса надземной биомассы в подавляющем боль­
шинстве случаев соответствовала мощность побегов, также пре­
вышающая средние для участка значения. На..против, средней про­
греесивной плотности Стеблестоя соответствовала такая же или 
несколько меньшая, чем в среднем, мощность побегов. Тем самым 
показано, что роль мощности побегов в повышении уровня про­
дуктивности ограничивается влиянием плотности стеблестоя (nод­
тверждение известного положения о несовпадении оптимума особи 
и популяции). Мощность побегов является одновременно фактором 
и объектом популяционного контроля. 

63 



Т а блиц а 32 
КО3ффициент выравненкости (%) мощиости побегов элаков 

в полных и редуцированных выборках 

Редукция no 
Шифр Полная 1 
участка 

r.'lxЛ 
А орт. 
А nл. 
А(орт.) 

ПБЛ 
ХБ 
АБ 
ВБ 
МБ 
хдл 
длн 
длх 
ц 
ВЛП-80 
ХВЛП-80 
ВЛ-1 
ВЛ-11 
BЛ-lll 
кв л 
хвл 
ЧмВЛ 
ПВЛ-1 
ПВЛ-11 
ПВЛ-Ш 
ЧТВЛ-1 
ЧТВЛ-ri 

ч ТВЛ-111 
ч TBЛ-IV 

к 
к р 
nрВЛ-1 
n ВЛ-11 

выборка пс НБ ПС и НБ МП и НБ 

7t>. 1 78,8 79,4 79,4 83,6 
62.~ 73,4 66,8 77,2 75,6 
70,6 77,4 84,2 85,4 88,2 
82,3 81,0 86,1 84,9 90,7 
66,1 65,5 63,8 57,5 86,5 
71,0 70,6 78,6 80,2 85,7 
62,7 68,7 72,9 84,2 79,8 
80,0 76,4 77,7 78,1 90,2 
81,7 84,3 81,0 84,3 86,6 
75,9 78,8 79,6 78,0 83,3 
76,3 76,5 78,6 77,9 79,7 
81,2 83,9 84,7 87,0 87,8 
81,3 82,5 84,4 86,7 87,2 

9,7 75,8 80,6 82,0 79,8 
63,1 69,6 65,8 66,4 70,6 
79,3 71,1 73,5 71,9 81,1 
78,1 83,8 81,3 87,1 87,5 
74,7 76,5 75,6 78,6 85,6 
79,6 74,6 R3,0 80,3 87,8 
74,7 71,0 77.0 75,7 87,7 
72,5 70,0 1 

,,<),3 70,0 81,4 
77,4 73,8 Kl,4 90,0 87,6 
Н(),О 80,3 86,6 85,9 91,4 
77,5 85,9 85,9 85,9 88,3 
75,5 77,8 88,5 89,2 89,6 
75,1 71,3 75,3 74,6 79,0 
67,0 61,0 63,5 60,0 76,4 
83,6 82,7 88,6 87,4 90,6 
66,6 68,3 76,7 82,2 80,0 
69,3 82,2 72,1 86,4 80,3 

Таблица33 

Связь мощиости побегов элаков с плотиостью стеблестоя 

(редукция по ПС) 

Шифр участка Xt х2 Хз -nt n2 nз n4 Х4 IJ t 

ВЛП-80 32 6,0 7 6.~ 4 5,9 5 6,0 0,07 0,5 
ВЛ-1 7 4,7 5 4,3 5 4,3 - - 0,24 0,7 
ВЛ-11 4 4,5 5 4,0 7 3,7 4 3,8 0,49 2,9 
ВЛ-Ш 25 4,8 8 4,1 3 4,6 4 4,0 0,31 2,2 
кв л 11 2,5 7 2,9 3 2,0 4 2,8 0,41 2,4 
ХВЛП-80 30 8,2 10 6,7 5 7,9 3 8,5 0,25 1,8 
хвл 9 6,4 9 6,0 з, 6,0 - - 0,12 0,6 
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П р о д о л ж е н и е т а б л. 33. 

Шифр участка 1 n, 1 i(, 

ЧмВЛ 11 2,5 5 3,0 4 2,1 3 2,8 0,40 2,4 
ПВЛ-1 4 2,4 12 2,5 3 2,1 - - 0,22 1,0 
ЧТВЛсii 18 4,7 5 3,8 3 4,0 - - 0,32 1,8 
КпрВЛ-1 6 6,3 7 8,0 4 9,1 5 7,1 0,42 2,3 
КпрВЛ-11 15 6,3 4 5,3 3 5,4 - - 0,46 2,7 
А пл. 14 10,9 7 11,3 3 13,3 - - 0,28 1,5 
А(орт.) 4 8,4 8 9,4 5 11,4 4 8,0 0,69 6,3 
ПБЛ 6 2,5 5 2,5 4 1,8 - - 0,17 0,7 
хдл 20 16,0 5 15,6 3 12,2 - - 0,35 2,2 
тз 7 7,1 21 6,5 3 5,3 - - 0,18 1_,5 

* * * 



* Глава V * 
Структура реального 
и потенциального 

аапаса 

над3емной биомассы 

разнотравно-злаковых 

лугов 

Количественные соотношения между видами и группами видов 
растений - одна из важнейших черт фитоценоза. Хотя в общем они 
не отличаются стабильностью [23], но в сложившемся фитоценозе 
относительно устойчивы [135]. 

Динамика структуры сообщества приводит к возникновению ге­
терогенности экотопа [267] , которая дополняет и усложняет гете­
рогенность, обусловленную абиотическими факторами. Вследствие 
гетерогенности среды сообщество представляет собой мозаику мик­
роучастков, отражающих не только преобладающие в этом году 
условия, но и имеющих временной сдвиг (в сторону условий более 
сухого или влажного года). Одно и то же местообитание в разные 
годы благоприятно для р<~зных компонентов сообщества [205], и 
это- одна из причин флюктуаций состава и структуры (хресто­
матийный пример: с: клеверные::. и «злаковые::. годы). 

Состояние фитоценоза в разные по условиям вегетационные 
периоды может быть охарактеризовано на основе анализа данных 

за любой год, тем бо.'tее что для злаковинков показано [236] пример­
ное совпадение амплитуд пространствеиной и разногодичной из­

менчивости уровня продуктивности. 

В системе иерархии уровней регулирования продуктивности ве­
дущее положение занимает климатический уровень [ 1 О] . А. П. Шеи­
ников [135] отмечал, что степень разногодичной изменчивости фи­
тоценозов зависит от амплитуды колебаний метеорологических по­
казателей и связанной с ними влажности почвы. Конкретные под­
тверждения этого положения по отношению к уровню продуктив­

ности дикорастущих злаковинков многочисленны [84, 115, 211, 221, 
236, 237]. 

Разногодичная изменчивость уровня продуктивности разнотрав­
но-злаковых сообществ отражает и изменение структуры запаса 

надземной биомассы - результат по-разному складывающихся в 
зависимости от условий года отношений между компонентами. 
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Структура запаса надземной биомассы показывает, для каких ком­
понентов сообщества благоприятны условия данного года. 

Если учеты на том или ином участке проводятся впервые и пря­
мых доказательств изменения доли доминирующего вида в общем 

запасе биомассы нет, этот вопрос можно решить с помощью средней 
прогрессивной общего запаса. Так, на 10 участках разнотравно­
вейниковых лугов в 1984 г. при редукции выборки по общему запасу 
надземной биомассы (злаки + разнотравье) концентрация доми­
нирования вейинка Лангсдорфа по биомассе увеличилась до 70-87% 
против исходной 68-77%. Следовательно, этот год был благопри­
ятным для вейника, что дополнительно подтверждается еще большим 
(до 77-88%) возрастанием концентрации доминирования этого 
вида при редукции выборки по биомассе вейника. 

Потенциальная биомасса разнотравно-злакового сообщества 
должна оцениваться с учетом экатопических и ценотических огра­

ничений. Ценотический предел уровня продуктивности в той или 
иной степени отличается от экотопического, и по этой разнице можно 
судить о том, насколько далека структура сообщества от оптималь­
ной. Оценка экатопического предела имеет в виду расчет среднего 
запаса надземной биомассы по тем площадкам, где z;>X одно­
временно для злаков и разнотравья (комбинированная редукция 
выборки). Редуцированная для расчета средней прогреtсивной за­
паса биомассы разнотравья выборка условно может рассматри­
ваться как аналог полной выборки в год, благоприятный для разви­
тия разнотравья. Соответственно выборка, по которой оценивается 
средняя прогрессивная запаса биомассы злаков, характеризуе'l:' 
ненотнческне отношения в условиях, благоприятных для роста зла­
ков. Анализ связей в редуцированных выборках может показать 
характер изменений соотношения механизмов конкуренции (про­
странственное исключение, выражающееся в снижении плотности; 

подавление роста - снижение мощности побегов) при перестройке 
структуры сообщества. Анализ связей между запасом надземной 
биомассы компонентов вейниково-разнотравных сообществ на ос­
нове полных (табл. 34) и редуцированных (табл. 35, 36) выборок 
показал динамичность связей, включая их утрату при переходе на 
потенциальный уровень продуктивности. 

Оценки потенциального уровня продуктивности разнотравно­
злаковых сообществ могут быть представлены в виде экатопического 
предела ( 1), средней прогрессивной общего запаса надземной био­
массы (II), ценотического предела, определяемого по злакам (Ш) и 
разнотравью ( 1 У). Рассмотрим соотношение этих оценок на примере 
двух участков разнотравно-двукисточниковых лугов (Шалинский 
район Свердловекой области, 1985 г.). 

При очень близких средних величинах общего запаса надзем­
ной биомассы ( 49,4 и 45,7 г /0,1 м2 ) участки различались по степени 
концентрации доминирования двукисточника ( 47,3 и 78,3%). Кроме 
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Таблнца34 

Свяа~ МеJКАУ ааnас:ом ИIIASCIIHol биомассы веlиика 

н раанотр...,11 в рuнотраан•веlиик011wх соо6ществu 

Факториальиwl nризнак 

Шифр участка df 
НБ вейинка ~Б разнотравы1 

ТJ t ,, 

ЧмВЛ 48 0,39 3,2 0,25 
ПВЛ-1 43 0,31 2,4 0,24 
ПВЛ-11 48 0,53 5,3 0,40 
ПВЛ-Ш 23 0,42 2,6 0,27 
ЧТВЛ-1 28 0,28 1;6 0,58 
ЧТВЛ-11 48 0,74 12,3 0,35 
4TBЛ-IV 28 O.fi:! fi,б 0,54 
ЧTI>.'I-111 28 1 

,,_,, 

i 
2,7 

i 
0,4:; 

1 
КnрВЛ-1 38 

1 
0,40 3,1 0,26 

КnрВЛ-11 48 0,35 2,9 0,30 

Свu~о sanaca иа.uемноА биомассы веlннка 
н рuнотравья (ре.е.уцнрованиwе вwборкн) 

Редукции по НБ 
Шифр 

веАинка раэиотравьи 
участка 

t) t ,, t 

ЧмВЛ о.зо 1,5 0,19 0,9 
ПВЛ·I 0,50 2,8 0,73 6,1 
ПВЛ·fl 0,87 17,4 0,34 1,8 
ЧТВЛ·I 0,14 0,6 0,71 5,1 
ЧТВЛ·JI 0,47 2,9 0,21 0,9 
KnpBЛ·I 0,21 0,8 0,09 0,4 
КnрВЛ-П 0,06 0,3 0,31 1,4 

t 

1,9 
1,7 
3,3 
1,5 
4,8 
2,9 
4.2 
32 
1,7 
2,3 

Таблнца35 

Таблица36 

Свнsь заnаса иад.3емиоА биомассы раsиотрави 

н иlннка (рер.уцнрованнwе выборки) 

Р<'дУКI!ИR nn НБ 
Шифр 

IH·iiiiiiK<I ра:нютравьм 
участка ,, t 1\ t 

ЧмВЛ 0,29 1,4 0,37 1,9 
ПВЛ·I 0,26 1,1 0,47 2,4 
ПВЛ·П 0,37 2,1 0,48 2,8 
tiTBЛ-1 0,02 0,04 0,68 4,5 
ЧТВЛ-11 0,20 1,0 0,35 1,8 
KnpBЛ·I 0,38 1,6 0,29 1,4 
КnрВЛ-11 0,27 1,5 0,41 2,0 



того, на первом участке при практически равных долях компонен­

тов связи между ними отсутствовали, а на втором запас биомассы 
двукисточника (в 3,6 раза превыL"JающиА запас биомассы разно­
травья) был односторонне связан ( fJ =0,47, t=4,3) с запасом био­
массы разнотравья. 

При отсутствии связеА между компонентами ( первыА участок) 
оценки потенциальных уровней практически совпадали: 1 - 59,1; 
11- 58,4; 111 - 57,6; 1 V- 57,5 г/0,1 м2 . Ценотичесю;Е> ограниче­
ния обусловили тенденцию увеличения разрыва между оценками 
потенциального уровня продуктивности на втором участке: 1 - 64,6; 
11-58,2; 111-56,7; 1V-51,3 г/0,1 м2• 

Оценки l и 11 на обоих участках показали очень слабо выраже.н. 
ную тенденцию уменьшения (на 0,8-2,7%) степени концентрации 
доминирования двукисточника по сравнению с полными выборками. 
Таким образом, видно, что реальный уровень продуктивности ( оце­
ниваемый по полной выборке) обеспечивается примерно nри том же 
соотношении компонентов, которое определяется экатопическим 

пределом. Потенциальный уровень, оцt:;:чвасм~й средней nрогрес­
сивноА, учитывает, как правило, именно это соотношение. 

В рассматриваемых случаях различия оценок ценотических пре­
делов по разным компонентам статнстическн недос1vверны. Из 
этого следует, что за счет изменения соотношения между компо­

нентами (что аналогично разногодичной изменчивости структуры) 
сообщество способно относительно стабилизировать уровень продук­
тивности. Диапазон изменчивости концентрации доминирования 
доукисточника при этом достаточно широк: 21,0-58,5% на первом 
н 68,3-83,1% на втщюм участке. 

Д. Гудмэн [171] обратил вниманиенанеобоснованность широко 
распространенной гипотезы о том, что большему видовому разно­
образию соответствует н большая стабнльнuсп, сuобщества. Имеют­
ся данные, показывающне, что стабильность выше при меньшем 
видовом разнообразин [190], а видовое разнообразие может сни­
жаться по мере роста продуктивности [253], так как они не связаны 
друг с другом [185). В. И. Васнлевич [17] обосновал следующее 
заключение: высокое видовое разнообразие сообществ не опреде­
ляет их высокой продуктивности и-устойчивости. В целом система 
тем стабильней, чем больше связей между ее компонентами [ 143]. 

Рассмотvим разногодичную изменчивость структуры запаса над­
земной биомассы на примере двух луговых сообществ поймы р. Ха­
дыты. Аллювиальный пнжмово-хвощово-кострецовый луг, обра­
зованный Bromopвis pumpelliana, Equisetum arvenвe и Tanacetum 
Ьipinnatum, представляет одну из ранних стадий формирования 
растительного покрова на первично свободном субстрате. Напро­
тив, подмаренниково-вейниковый луг, основу травостоя которого 
составляют Calamagroвtis purpurea ввр. langвdorffii и Galium 
boreale, - заключительная стадия того же сукцессионного ряда. 
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Рис. \. Динамика структуры запаса над­

земной биомассы аллювиального пижмово­

хвощово-кострецового Jl~•ra: 1 - кострец, 
2 - пижма, 3 - хвощ 

Флористическая бедность тра­
вянистых сообществ поймы, 
особенно прирусловой, хорошо 
объясняется известным поло­

жением [239, 270) : чем доль­
ше- в геологическом масш­

табе - время существования 
участка, тем выше видовое раз­

нообразие сообщества, Кроме 
того, число 

пойменных 

видов в составе 

сообществ тем 
меньше, чем длительней паво­

док [149]. 
Как известно, «колебания 

любого фактора среды оказы­
вают благоприятное влияние 
на численность и благосостоя­
ние популяций одних видов и 
неблагоприятное - на популя­
ции других:. [18, с. 345), что 
выражается и в разногодичной 
изменчивости их продуктив­

ности. Ценотические последст­
вия динамики того или иного 

компонента в первую очередь 

следует связывать с относитель­

ным вкладом его в общую про­
дукцию сообщества. То об­
стоятельство, что на пижмово-

хвощово-кострецовом лугу динамика биомассы (в абсолютных зна­
чениях) хвоща не сходна с динамикой других компонентов, а доля 
его в общем запасе надземной биомассы в отдельные годы прибли­
жается к 40%, свидетельствует о регуляторной роли этого ком­
понента, стабилизирующего продуктивность сообщества (рис. 1). 
Если бы, допустим, все 3 компонента имели одинаковые динами­
ческие тенденции (теоретически это вполне допустимо, так как 
сообщество несомкнутое), насколько бы возрос размах разного­
дичной изменчивости! Уровень продуктивности чистых вейвиковых 
травостоев Хадытинского стационара довольно стабилен (7-летние 

максимум и минимум на трех постоянных участках различались 

в 2,1-2,9 раза), За этот же период наблюдений размах разного­
дичной изменчивости продуктивности княженично-вейникового луга 
составил 4,1, а подмаренниково-вейникового- 5,3 раза. Эти данные 
не подтверждают мнение о том, что усложнение структуры стаби­
лизирует уровень продуктивности. 
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Средняя плотность 
стеблестоя вейинка Ланг­
сдорфа на разнотравно­
вейниковых лугах окрест­
ностей фактории Хадьпа 
в 1984 г. составляла 74,8% 
от плотности его в чистых 

зарослях и близких к ним 
сообществ, надземная 
биомасса-66, 1%. На всех 
15 участках вейниковых 
лугов проявилась зависи­

мость запаса надземной 
биомассы вейинка от плот­
ности его стеблестоя 
( 11 =0,57 -0,95). Потен­
циальная продуктивность, 

оцениваемая по средним 

прогрессивным, по отно­

шению к реальной соста­
вила 130% в чистых за­
рослях и 137% на разно­
травно-вейниковых лугах. 
Плотность стеблестоя, 
соответствующая средней 
прогрессивной запаса 
биомассы, в относитель­
ном выражении в обеих 
группах сообщес-тв была 
практически одинаковой-
122 и 124%. Таким обра­
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Рис. 2. Динамика структуры запаса над­
земной биомассы подмаренниково-вейни­
кового луга: 1 - вейник, 2- подмарен­
ник, 3 - княженика, 4 - хвощ 

зом, несмотря на различия в составе и структуре сообществ, в плот­
ности стеблестоя и в абсолютных величинах запаса надземной био­
массы вейинка Лангсдорфа, для полной реализации его потенциаль­
ной продуктивности недоставало одного и того же относительного 

резерва плотности. В интерв<J.Il' JJ,Jотности, к которому приурочены 
средние прогрессивные запаса надземной биомассы, не наблюдалось 

эффекта загущения (средняя масса 1 О побегов колебалась от 2,2 
до 10,2 г в сравнении с 2,0-8,3 г по всему диапазону выборки). 

На примере стационарного участка подмаренниково-вейникового 
луга, на котором в течение трех лет поддерживался очень близкий 
уровень продуктивности (при ярко выраженной перестройке струк­
туры и изменении связи между компонентамh), резко поднявшийся 
на четвертый год ( рис. 2), рассмотрим соотношение динамики доми­
нирующих видов и других ценозообразователей. Вейник Лангсдорфа' 
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и подмаренник северный, в разные годы совместно формировав­

шие 82,6-97,6% надземной биомассы, показали противополо)!.; 
ную направленность разногодичной изменчивости величины про­
дукции. 

У доминируюLЦНХ видов характер измерения признака (в абсо­
лютном или относительном выражении) не оказал заметного влияния 
на тип кривой. Княженика и хвоLЦ полевой, даюLЦие весьма незна­
чительный вклад в обLЦНЙ запас биомассы, имели типы динамики, 
в абсолютном выражении отличаюLЦиеся и друг от друга, и от доми­
нантов сообLЦества. Эти же величины, преобразованные в проценты, 
показали почти полностью идентичные кривые, близкие к кривой 
для подмаренника, но отличающиеся от нее положением макси­

мума. Это согласуется с гипотезой Н. Фаулер [165] о том, что сооб­
LЦество не представляет собой совокупность конкурируюLЦих групп 
видов. На фоне давления доминанта остальные 3 вида меняют долю 
своего участия однонаправленно, в противофазе с динамикой доли 
доминанта. Это обстоятельство свидетельствует скорей о коопера­
ции, чем о конкуренции. Такой путь не только предотвраLЦает эли­
минирование хотя бы одного из этих компонентов, но даже предопре­
деляет возможность внедрения новых. Этот же участок, повторно 
обследованный в 1984 г., при обLЦем запасе надземной биомассы 
21,4 г/0,1 м2 (т. е. близком к уровню 1976-1978 rr.) имел следуюLЦее 
соотношение компонентов: вейник- 72,8%, подмаренник- 16,6%, 
хвоLЦ- 4,4%, княженика- 3,4%. На долю нового компонента­
мятлика - приходилось 2,8% обLЦего запаса надземной биомассы. 

Вопрос о соотношении и взаимосвязях компонентов надземной 
биомассы разнотравно-злаковых сообLЦеств рассмотрим на примере 
10 участков (пойма р. Хадыты, 1984 г.) с доминированием вей ни ка 
Лангсдорфа. 

Шифр участка 

ЧмВЛ 
ПВЛ-1 
ПВЛ-11 
ПВЛ-Ш 
ЧТВЛ-1 
ЧТВЛ-П 
ЧТВЛ-Ш 
ЧТВЛ-IУ 
КnрВЛ-1 
КпрВЛ-П 

Величина и структура запаса надземноА биомассы 

разнотравно-веiiниковых сообществ 

CтpvJ<тvra НБ. % 
НБ. 

r/0,1 м 2 Jлаки Разно-

вейник др. RI!.'LLd травье 

21,7 70,1 - 29,9 
26,8 68,4 - 31,6 
45,6 75,8 2,1 20,2 
21,4 72,8 2,8 16,6 
37,7 73,2 4,5 21,9 
78,2 70,2 0,3 29,3 
66,9 76,6 0,2 22,8 
55,0 70,2 - 29,8 
75,6 73,7 - 26,2 
77,2 74,6 - 25,4 

Т я б л и u а 37 

Кия же-
Хвош 

ник а 

- -

- -
1,8 0,1 
4,4 3,4 
1,3 -
0,2 -· 
0,4 -
- -
0,1 -
- -



При анализе потенциальной биомассы не принимались в расчет 
ингредиенты, представленные в виде незначительной примес11 (те, 
К!JТОрые были учтены методом с сборного образца» - табл. 37). 

В реальном запасе отношение биомассы вейинка к биомассе раз­
нотравья колебалось от 2,1 до 4,5. Это говорит о том, что вейник зани­
мает положение ведущего доминанта независимо от состава доми­

нантной группы разнотравья. При редукции выборок соотношение 
между компонентами изменилось, указывая на определенные С1"рук­

турные флюктуации. В условиях, благоприятствующих нарастанию 
большого запаса биомассы вейинка (что отражено в выборке, реду­
цированной по биомассе вейника), это соотношение варьировало 
ОТ 3,4 ДО 8,2, а В ус!IОВИЯХ, бЛаГОПрИЯТНЫХ ДЛЯ разнотраВЬЯ (рt:дук­
ЦИЯ выборки по биомассе разнотравья),- от 1,3 до 3,6. Таки~ об­
разом, разнотравно-вейникавые луга в среднем течении р. Хадыты, 
независимо от возможных флюктуаций, характеризуются орочной 
ценотической позицией вейинка Лангсдорфа. Тенденция перекода 
этих сообществ в следующую, связанную с деградацией, СТС\дию 
(вейниково-разнотравных лугов) пока не намечается. 

Поскольку оценка потенциальной биомассы сообществ, состоя­
щих по меньшей мере из двух компонентов ( табл. 38), должна учи­
тывать неодинаковую реакцию их на погодные условия и дина~ику 

ценотических отношений, мы считаем оправданным определение 
для разнотравно-злаковых сообществ двух пределов потенциальной 
продуктивности - экатопического и ценотического. 

В 1984 г. реальная продуктивность рассматриваемых сообществ 
(вейник +разнотравье) составляла 19,1-77,5 г/0,1 м2 . Экатопи­
ческий предел уровня их продуктивности колебался от 25,3 до 
106,4 г/0,1 м2, ценотический- от 27,0 до 102,0 г/0,1 м2• 

Таблн~а38 

Соотношение биомассы (r/0,1 м2 ) вейинка и разнотравья 
в среднем для участка ( 1 ), при полной реuизации 

потеициuьиоil продуктивности вейинка (11) и разнотравья (Ш) 

1 1 1 ш 

Шифр участка 
вейник 

разно-
вейник 

разно-
вейник 

разно-

травье травье травье 

ЧмВЛ 15,2 6,5 21,2 5,8 14,5 10,2 
ПВЛ-1 18,4 8,5 25,8 7,6 17,8 12,7 
ПВЛ·II 34,6 9,2 47,0 8,5 29,8 13,3 
ПВЛ-111 15,6 3,5 25,0 3,3 12,8 4,9 
ЧТВЛ·l 27,6 7,9 35,2 8,2 25,8 10,4 
ЧТВЛ·Н 54,9 22,6 71,7 19,2 49,3 37,1 
ЧТВЛ-Ш 51,2 14,7 66,7 12,4 41,8 20,3 
ЧТВЛ-1V 38,6 15,9 52,1 13,1 32,3 21,8 
КпрВЛ-1 55,7 19,5 81,6 20,4 53,0 27,3 
КпрВЛ-Н 57,6 19,6 73,3 16,9 51,8 32,1 
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При ранжировании участков по реальному запасу надземной 
биомассы (злаки + разнотравье), по экатопическому и ценотичес­
кому пределу уровня продуктивности у половины участков сохра­

нился неизменным порядковый номер при всех трех ранжировках. 
Это следующие участки: ПВЛ-1, ПВЛ-П, ЧТВЛ-1, ЧTBЛ-Ill, ЧТВЛ-
1 У. На них, по-видимому, действие факторов контроля уровня про­
дуктивности уравно1:ешено. На трех участках (ЧмВЛ, ПВЛ-Ш, 
КпрВЛ-Il) отмечено совпадение рангов реальной продуктивности 
и экатопического предела, на участке КпрВЛ-1 - ценотического и 
экатопического предела. Лишь один из участков (ЧТВЛ-11) менял 
места при каждой ранжировке, что может рассматриваться как 
П(Jказатель отсутствия устойчивого соотношения контролирующих 
механизмов. 

Из обследованных сообществ наиболее высокопродуктивны 
кипрейно-вейниковые луга. Ценотическая роль вейинка несомненна 
(с его биомассой, как факториальным признаком, на обоих участках 
связана биомасса кипрея), но относительно роли кипрея трудно 
сделать определенный вывод. Если на участке КпрВЛ-11 величина 
биомассы вейинка хоть и в слабой степени, но была связана с ве­
личиной биомассы кипрея, то на участке КпрВЛ-1 эта связь не про­
явилась. Рассматривая потенциальную биомассу как сумму средней 
прогрессивной биомассы вейинка и соответствующей ей биомассы 
кипрея, замечаем, что оценки потенциальной продуктивности, отли­
чаясь друг от друга примерно на 10%, тем не менее, отражают воз­
растание до одного и того же уровня ( 81,3 и 80,0%) доли вей ни ка, 
т. е. структурное сходство между сообществами двух участков. 

Именно за счет этой внутренней стабильности пропорций на разных 
уровнях продуктивности, которая обусловлена, вероятно, ценотичес­

кой ролью вейника, и получаются разные конечные результаты -
величина потенциальной продуктивности сообщества. Оценки потен­
циальной продуктивности кипрейно-вейниковых лугов приводят к 
заключению, что взаимосвязь между компонентами неблагаприятно 

отражается на способности сообщества использовать ресурсы эка­
топа с максимальной полнотой. При односторонней связи между 
компонентами ценотические ограничения экатопически допустимого 

уровня продуктивности сообщества выражены не столь отчетливо: 
на участке 1 экатопический предел - 1 06,4, а uенотический, или 
структурный , - 102,0 г/0,1 м 2 • Соответствующие оценки для участ­
ка с двусторонней связью между компонентами (участок 11) - 101,6 
и 93,8 г/0,1 м2 . Точно так же наивысший уровень реализации по­
тенциальной продуктивности на разнотравно (с Ptarmica sp.)­
вейниковых лугах- там, где разнотравье односторонне связано 
с вейником. 

Увеличение запаса биомассы вейника до уровня, ограниченного 
средней прогрессивной, обычно связаnо с повышением плотности 
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стеблестоя и может сопровождаться возрастанием мощности по­
бегов. Если, напротив, условия особенно благоприятствуют развитию 
разнотравья, то снижение продуктивности вейника совпадает с 
уменьшением плотности его стеблестоя при практически неизменной 
мощности побегов. Таким образом, механизм конкуренции разно­
травья с вейником - пространствеиное исключение, а не подавле­
ние роста. 

Безусловное доминирование вейника определяет возможность 
его влияния (в том числе и посредством затенения, важного меха­
низма конкуренции со стороны злаков [154, 201]) на продуктив­
ность разнотравья, представленного на лугах Севера очень ограни­
ченным набором видов. Действительно, на 9 участках из 10 био­
масса разнотравья, как результативный признак, была связана с 
биомассой вейника. С биомассой разнотравья как факториальным 
признаком биомасса вейника была достоверно связана лишь на 6 
участках из 1 О. Двусторонними связи были на 5 из 1 О участков. 

Биомасса разнотравья, соответствующая средней прогрессивной 
биомассы вейника, в основном меньше, чем средние для участка 
значения (табл. 39). 

Т а блиц а 39 
Оценка запаса надземной биомассы разнотравья (в % от общей средней) 

при редукции выборки по биомассе вейинка и разнотравья 

Редукция по i 
Шифр 

НБ вей· НБ разно- 1 участка 

ник а травья 1 

1 

Редукция по 
Шифр 

НБ вей- 1 НБ разно-участка 

ни ка травья 

ЧмВЛ 89,2 163,1 
ПВЛ-1 89,4 149,1 
ПВЛ-II 92,4 144,6 
ПВЛ-Ш 94,3 140,0 
ЧТВЛ-1 103,8 131,6 

ЧТВЛ-11 85,0 164,2 
ЧТВЛ-Ш 84,4 138,1 
ЧТВЛ-1У 82,4 137,1 
КпрВЛ-1 104,6 140,0 
КпрВЛ-1 86,2 163,8 

Напротив, разрыв между средней для участка и средней прогрес­
сивной достигает 64% - формированию большего, чем в среднем, 
запаса биомассы разнотравья способствует экотопическая, но пре­
пятствует ценотическая обстановка. Ценотические позиции вейника 
Лангсдорфа в пойме р. Хадыты чрезвычайно прочны. Необратимые 
изменения экотопа, становяшегася неблагаприятным для вейника, 
развиваются лишь через много десятилетий после заселения аллю­
вия травянистой растительностью. Они связаны с динамикой русла 
и по сроку могут совпадать с наиболее вероятным естественным 
временем наступления дегенеративной фазы большого жизнен­
ного цикла или даже стимулировать ее наступление. 

Почему же, при общем широком распространении вейника 
Лангсдорфа в пойме р. Хадыты, непропорционально мало участков, 
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на которых он находится в дегенеративной фазе? В первую очередь 
потому, что, вследствие известной динамичности прирусловья, уча­
стков, способных просуществовать в течение полного жизненного 
цикла вейинка (жизненный цикл элаков охватывает десятилетия и 

даже столетия (91]), действительно мало. Во внепойменных усло­
виях, где вейник имеет время пройти полностью свой жизненный 
цикл без экзогенных вмешательств, достаточно широко распростра­
нены и вейниково-разнотравные луга (например, на территории 
стационара с:Харп:. в лесотундре Зауралья (29] ) . Таким образом, 
вейник Лангсдорфа в поймах Севера nроходит фазы жизненного 
цикла, характеризующиеся высокой продуктивностью, используя 
все преимуiii<'rтва режима поеммости и достигая уровня продук­

тивности бt •леt· высокого, чем во внепойменных условиях. 
Подчерк11валась (9, 1 06] роль антропогенного фактора в воз­

никновении и поддержании материковых лугов :1есной зоны. Отно­
сительно происхождения пойменных лугов, как отмечал Л. С. Берг 
(9], сvществовало две взаимоисключающие точки зрения: В. В. 
Алехин и А. П. UUенников пойменные луга лесной зоны считали 
вторичным образованием, возникшим на месте сведенных поймен­
ных лесов, тогда как Г. И. Танфильев относил луга к числу первич­
ных пойменных формаций. В. Н. Сукачев [106] допускал возмож­
ность обоих путей генезиса. пойменных лугов, особенно на Севере. 

Материалы, представленные в этой главе, показали, что в зла­
ковых сообществах разной структуры осуществляется популяцион­
ный контроль уровня продуктивности. Этим, в частности, объясняет­
ся практически одинаковый относительный разрыв между реальной 
и потенциальной продуктивностью вейинка Лангсдорфа в чистых 
зарослях и разнотравно-вейниковых сообществах за счет отсутствия 
одного и того же относительного резерва плотности. В элаково-раз­
нотравных сообществах на популяционные механизмы контроля 
уровня продуктивности накладываются ценотические (связь между 
биомассой компонентов), что усложняет систему контроля и предъ­
являет более жесткие требования к «результату:.. Именно поэтому 
разнотравно-вейникавые луга исследованного района менее про­
дуктивны по сравнению с чистыми зарослями этого вида. 

* * * 
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Аграфитоценоз - полевой культурфитоценоз, и поэтому по от­
ношению к нему можно принять общую формулировку Ю. П. Вял­
ловича [13, с. 21): с:культурфитоценозом называется определенная 
культура растений, рассматриваемая как совокупность растений, 
характеризующаяся определенными взаимоотношениями между 

растениями и между растениями и средой, возникающими в ре­
зультате наложения реакции ландшафта и борьбы за существование 

на комплекс целеустремленных растениеводческих мероприятий 
человека:.. А. А. Часовенная [128, с. 108) сформулировала следую­
щие основные положени я: «а rроф нтоценоз, являясь конкретной еди­
ницей полевой растительности, нм~ет не только свои, специфические 
черты, но и черты, сходные с природными сообществами:.; с:для по­
левой растительности в целом характерна специфичность условий 
местообитания, т. е. в той или иной мере окультуренные почвы и ре­
гулируемая фитоценотическая среда:.. В другой работе этого автора 
[129) аграфитоценоз определяется как элементарная конкретная 
единица пашенной растительности, однородная по составу и струк­
туре, привязанная к однородному участку. В. В. Туганаев (117] 
считает, что в понятие аграфитоценоза надо вкладывать не только 
геоботанический, но и экономический смысл. 

Проблема регулирования урожая связана и с правильным вы­
бором сорта, и с агротехникой. Для оптимизации комплекса агро­
технических мероприятий в первую очередь целесообразно по воз­
можности четко разделить элементы структуры урожая по преобла­
дающему типу контроля. Согласно оценкам, полученным рядом ис­
следователей (цит. по (61] ), наследуемость продуктивной кустисто­
сти у разных сортов пшеницы составляет 4,6-7,0%, оЭерненности 
колоса- 2,4-35,4%, массы 1000 зерен- 45-81%. продуктивно­
сти в целом- 15,0-26,2%. Эти показатели, характеризующие 
роль генотипического контроля величины· и структуры урожая пше­
ницы, могут служить основой для прикпдочной оценки ·возможной 
роли экотопических и ценотических факторов контроля уровня про-
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дуктивности. И мен но взаимодействие генатипического и экатопичес­
кого контроля в конечном счете определяет судьбу сорта, о чем еще 

в 1946 г. писал И. И. Шмальгаузен [138, с. 220-221]: «Эволюция 
в условиях высокой агротехники будет идти всегда в направлении 
наследственного повышения урожайности... В условиях низкой аг­
ротехники... произойдет наследственная стабилизация низкой уро­
жайносп::: _ В. ТИI'IЛер [ 116] подчеркивал, что осуществление по­
тенциальной продуктивности зависит от многих факторов, а Я. Лелли 
[61] утверждал, что максимальный урожай требует оптимальных 
условий. 

Несмотря на одинаковую агротехнику и стандартную норму вы­
сева, посевам свойственна разногодичная изменчивость величины 
и элементов структуры урожая [71], в том числе и такого показа­
теля, как соотношение урожая зерна и запаса вегетативной фито­
массы [33]. Такая изменчивость- следствие погодного контроля 
уровня продуктивности; размах ее можно видеть и при анализе наших 

материалов,_собранных в контрастные по режиму увлажнения годы. 

За годом с сильной летней засухой ( 1981; повторяемость засух в Гарь­
ковекай области составляет примерно 5 раз в столетие [131] ) следо­
вал избыточно влажный ( 1982; такие годы на обследованной терри­
тории составляют 50% всех лет [ 11] ) , а за ним - близкий к средне­
многолетним нормам ( 1983). 

Продуктивность аграфитоценозов в первую очередь оценивается 
по величине хозяйственного урожая (например, урожая зерна). 
Удобрения, применяемые с целью повышения урожая, достаются 
и сорнякам, что способствует их росту. Ценотические отношения 
между культурой и засоряющими ее растениями - существенная 
черта агрофитоценоза, сближающая его с естественными сообще­
ствами, которые характеризуются взаимоотношением компонентов. 

Однако, если во многих естественных сообществах результат этих 
отношений - установление определенных пропорций между элемен­
тами - не затрагивает интересов природапользования (ер., напри­
мер, березняк вейниково-коротконожковый и коротконожкаво-вей­
никавый с точки зрения лесоруба), то для аграфитоценоза все об­
стоит иначе. Дело в том, что зерновые культуры - доминанты сла­

бо- или среднеэдификаторные [ 117]. В условиях засоренности посе­
вов, особенно высокой, их урожайность падает [40]. Сорные компо­
ненты аграфитоценоза даже в условиях одного и того же поля могут 
формировать разные типы засоренности. Так, в 1981 г. плакорный 
участок поля, занятого посевом яровой пшеницы Московская-35, 
характеризовался марево-пикульниковым, а склонавый участок­
пикульниково-маревым типом засоренности при численности сорня­

ков на 1 м2 на склоне примерно вдвое большей, чем на плакоре. 
Одна из задач аграфитоценологии - разработка способов со­

вершенствования структуры аграфитоценозов с целью повышения 
их продуктивности [78] . На первом этапе, вероятно, достаточно 
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установить границы экономически нейтрального соотношения куль­
турных и сорных компонентов для разных типов засоренности. Б. М. 

Миркии [77, с. 61] дает вполне оптимистичный прогноз: «Если 
усилить эдификаторную роль культуры, она, как правило, сама в 
состоянии заглушить сорняки». В то время как засорители посевов 
находились и находятся под пристальным вниманием геоботаников 
(40, 71, 72, 117, 128], культурные доминанты аграфитоценозов по­
прежнему интересуют в основном представителей агрономической 
науки. 

При исследовании (включая оценку биомассы) естественных 
растительных сообществ большое значение имеет анализ их струк­
туры. При изучении агроценопопуляций культурных растений не­
обходима оценка как величины урожая, так и элементов его струк­
туры. Большинство исследователей (среди них, например (24, 85] ) 
число элементов структуры урожая пшеницы ограничивает следую­

щими тремя: плотностью продуктивного стеблестоя, озерненностью 
колоса и массой 1000 зерен. К этим основным элементам М. С. Са­
вицкий [ 101! добавил еще продуктивную кустистость и число рас­
тений на 1 м при уборке. А. И. Носатовский (83], В. Н. Мамонтова 
(70], Н. В. Турбин [118] в качестве одного из существенных пока­
зателей рассматривали соотношение между урожаем зерна и веге­
тативной фитомассой. 

Подчеркивается, что при оценке элементов структуры урожая 
необходимо рассматривать корреляцию, существующую между 
ними, и вместе с тем отмечается, что у пшеницы эти связи еще не­

достаточно изучены (61] . Однако многие исследователи (например, 
(228] ) работают с небольшими выборками, которые дают мало гра­
даций признаков и вследствие недостаточного объема не подлежат 
обработке методами корреляционного анализа. Более того, даже 
методические руководства по агрофитоценологии рекомендовали 
отбирать то 5 площадок по 1 м2 , то 4 площадки по 0,5 м2 (72], то 
5 площадок по 0,25 м2 (128], то- чтс уже более приемле!'.1О- 20 
площадок по О, 1 м2 (71] . Все эти методики предусматривают отбор 
образцов в пределах пробных площадей 10х10 м. 

Используя площадку рекомендованного [71] размера, мы при­
менили другую схему отбора образцов, рассчить,Jая, что она позво­
лит полней охватить варьирование посевов в пределах поля. Отбор 
образцов производился по трапсекте (дистанционные площадки), 
пересекающей поле и перпендикулярной рядкам культуры. Если 
профиль закладывался на склоне, он пересекал все высотные уровни. 

Когда поле было неоднородно по рельефу или другим показателям 
(степень смытости почв), профиль разбивали на части и проводили 
раздельную обработку образцов - так, как это принято (30] при 
изучении природных сообществ. Учеты были проведены в высоко­
продуктивных посевах яровой пшеницы Московская-35 ( 168 пло-
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щадок), Белорусская-ВО (243 площадки) и трех сортов озимой пше­
ницы- Ахтырчаика, Мироновская-808, Заря (156 площадок). Ха­
рактеристика обследованных агроценопопуляций представлена 
в табл. 40. На некоторых участках были также отобраны элитные 
снопы. Общий объем пр<'анализированноrо материала- 19 974 рас­
тения, 29 835 побегов, 2! 731 колос, 691 329 зерен. 

Год 

Таблица40 

Характеристика обСJiедоваииых агроцеиоnоnуляциii nшеницы 

vчета 

Рельеф 
участка 

УЗ ОК м эfв 

1982 плакор 

1983 плакор 

)lерново-подэол~тая пDчва 

l)зимая пшен1111а Mi4tiOII<НIUKaя-II08 

:J1 30,1! 1 4/!,J j :\-1,!1 1 11! 1 '1 1 IKA 32,9 
озимая lllllt'IIIIH;, :J"I''I 

70 28,6 1 50,61 3!1,0 1 IШ7j ;,4,1 39,7 
яровая пшеница Бt•Jюрусскаи-80 

23,6 40,6 0,68 

26,7 37,6 0,74 

1983 плакор 50 34,2 1 50,6 1 45,0 1 12521 ;,4_.') 45,0 28,3 36,0 0,83 

C'ti<'TЛO-Cl'pUЯ ЛeCHUJ/ f/0'1/IU 

озимая nшtнИ11а Ахтырча11ка 

1982 плакор 391 26,5 1 50,1 1 40,!1 1 !J!/7 1 tiO,J 39,9 24,6 39,5 0,65 

1981 
1981 
1982 
1983 
19113 

1982 
1982 
1982 

1983 

плакор 

склон 

плакор 

плакор 

склон 

яровая ншеница Моt·кшн.:кая-35 

22 47,1 51,3 40,7 667 31,9 21,2 16,4 32,0 0,66 
21 44,1 47,2 34,6 582 26,7 19,7 16,8 34,0 0,74 
25 28,8 50,8 36,7 1042 62,7 41,7 28,6 39,5 0,66 
5О 39,3 49,3 43,2 1136 51,1 41,1 26,7 36,2 0,81 
5О 34,1 53,8 41,8 1205 58,2 40,5 29,3 33,7 0,70 

яровая ншеннца Белорусская-80 

плакор 24 30,0 53,1 43,2 1170 53,6 36,4 27,3 30,6 0,68 
склон 25 20,0 35,8 29,6 832 42,3 23,4 28,6 28,2 0,57 
шлейф 
склона 24 38,2 59,9 48,8 1454 68,7 45,5 30,4 31,2 0,69 
плакор 120 41,3 55,1 50,6 1625 53,6 50,1 32,4 30,9 0,94 

П р и м е ч а н и е. Здесь н в ряде nоследуюwих таблиц: nоказатели, относимые 
к единице плоwади (0,1 м2 ) - ЧР (число растений), ЧП (число 
nобегов), ЧК (число колосьев), ВФ (вегетативная фитомасса, 
г), УЗ (урожай зерна, г); безотносительно единицы плоwа.аи-,­
ОК (озериеиность колоса, т. е. число зерен в нем), М (масса 1000 
эере11. г), э+в- соотношение УЗ и ВФ. 

Известно [42], что одна из важнейших предпосылок высоких 
урожаев яровой пшеницы - правильное установление норм высева. 
Вопрос о дифференциации норм высева яровой пшеницы в России 
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чмеет более чем вековую историю [69]. Опыты, проведеиные в Ря­
занской области, показали, что увеличение нормы высева яровой 
пшеницы Московская-35 на 1 млн (в диапазоне 6-8 млн) всхожих 
зерен на 1 га обеспечивает прибавку урожая примерно на :2 ц/ га [ 1] . 

Так же, как и у растений природных сообществ, в аграфитоце­
нозах наблюдается несовпадение оптимума плотности для особи и 
популяции. Так, на темно-серых лесных почвах Башкирии наиболь­
ший урожай зерна яровой пшеницы получают при норме высева 
5,5-6,5, а наиболее крупное зерно - при норме высева 5 млн всхо­
жих зерен на 1 га [ 1 03] . 

Отмеч~лось [88], что у яровой пшеницы роль побегов кущения 
в формировании урожая зерна незначительна (в лучшем случае -
до 20%) и отсутствует согласованность соотношения основных эле­
ментов структуры урожая с его конечной величиной. Хотя в общем 
яровая пшеница имеет низкую продуктивную кустистость [42], 
положительное значение кустисто,сти прослеживается достаточно 

четко [55, 79]. Установ.пено [69], что удобрения усиливают кущение 
растений пшеницы очень слабо. Одним из главных факторов, оп­
ределяющих кустистость этой культуры, является норма высева [55]. 

Различают [70] кустистость, или коэффициент кущения, к мо­
менту окончания кущения, и коэффициент кущения растений при 
уборке. У яровой пшеницы Белорусская-ВО в 1982 г. на трех эле­
ментах рельефа общая кустистость в фазах кущения и выхода в труб­
ку была 2, 1-3,0. На последних фазах (период созревания зерна) 
коэффициент кущения имел значения 1,6-1 ,8. В течение всего 
вегетационного периода менее кустистыми были растения со шлей­
фа склона, характеризовавшегося более высокой плотностью агро­
ценопопуляции. На плакоре и шлейфе склона уменьшение плотности 
стеблестоя отмечено между выходом в трубку и молочио-восковой 
спелостью зерна (Т=-7,4 и 4,0), тогда как на склоне заметное (Т=·3,4 
-13,3) отмирание побегов кущения происходило в течение всего 

лета (табл. 41). 

Таблица41 

Сезонная динамика плотности стеблестоя яровой ·пшеницы 

Белорусская-ВО 

Элемент Выход 
Молочно- Восковая 

рельефа 
Кущение 

в трубку 
восковая 

спелость 
спелость 

Плакор 69,6 89.1 49,8 53,3 
Склон 8\,6 107.4 44,8 35,8 
Шлейф 

82,1 60,6 59,6 склона 84,9 1 

Склон, особенно в условиях избытка влаги (интенсивные ливни) 
и обусловленного этим активного поверхностного стока и смыва, -
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наименее благоприятное местообитание. Хотя процесс кущения 
здесь более растянут во времени (частично он продолжается и 
в фазе выхода в трубку, в отличие от других элементов рельефа), 
изреживание стеблестоя выражено чрезвычайно резко. При прак­
тически одинаковой исходной (фаза кущения) плотности стебле­
стоя на склоне и его шлейфе расхождения между конечными зна­
чениями (восковая спелость зерна) стали весьма существенными. 

В. М. Мосолов еще в 1936 г. (цит. по [75)) пришел к выводу, что 
склонавые участки вследствие их своеобразного влияния на ход 
роста растений требуют иной агротехники по сравнению с пла­
корными. Анализ сезонной динамики агроценопопуляции яровой 
пшеницы Белорусская-ВО на трех элементах рельефа в пределах 
одного поля (рис. 3) показал, что склон- наименее благоприятное 

А б 6 

2f) 
1 
1 
1 _, 

"' 1 
~ l!i 1 1 

~ 1 1 
1 1 1 
1 1 ~ 
1 1 1 

/0 1 1 1 t> 1 <> 1 1 g 1 1 1 
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"' ~ i! /! i~ 

к т 118 в х т /18 f> /( т t1!J !J 

Рис. 3. Сезонная динамика средней вегетативной надземной массы 
10 растений яровой пшеницы Белорусская-50 на разных элементах 
рельефа: А - плакор, Б - склон, В - шлейф склона. 
Фазы развития растений: К- кущение, Т- трубкование, МВ -
молочио-восковая спелость зерна, В - восковая спелость зерна 

местообитание в условиях избыточно влажного лета. Он способен 
поддерживать плотность агроценопопуляции, значительно меньшую 

по сравнению с другими элементами рельефа, и поэтому нуждается 
в поиижеиных нормах высева. Ф. 3. Фаттахова [ 120], сравнивая 
продуктивность яровой пшеницы Саратовская-33 на склонах раз­
ной экспозиции, установила, что растения с западного склона кмели 
более мрщный фотосинтетический аппарат и дали наибольший био­
логическ:ий и хозяйственный урожай. 

Н. Г. Потапов, заметивший, что «до сих пор мы не располагаем 
идеальной научно обоснованной моделью структуры посева пше-
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ницы:. [88, с. 291], предложил два возможных пути создания высоко­
урожайных посевов этой культуры. Первый - за счет улучшения 
качества основного колоса благодаря образованию непродуктивных 
побегов и повышению эффективности использования ресурсов среды. 
Второй - за счет загущения (до приемлемого предела) посевов и, 
как следствие этого, полного отсутствия кущения. 

Развивая эти положения, следует указать на необходимость 
применять для одного и того же сорта в одном и том же регионе 

разные нормы высева, ориентируясь на прогнозные характеристи­

ки условий увлажнения вегетационного периода. Так, для посевов 
яровой пшеницы в засушливый год (или на бедном агрофоне) важ­
нее создать условия для более эффективного использования ре­
сурсов местообитания, т. е. сознательно занизить плотность агро­
ценопопуляции. Поскольку «засухоустойчивые формы пшеницы ха­
рактеризуются малой кустистостью» [ 15, с. 180] и у одного и того же 
сорта на одной и той же почве (ер. Московскую-35 и Белорусскую-ВО 
на светло-серой лесной почве - табл. 42) коэффициент кущения 

Общая и nродуктивная кустистосt'Ь nшеницы 
Т а блиц а 42 

в фазе восковой сnелости зерна 

-Кустистость 
Год Рельеф Число 

общая 1 nродуктивная учета участка растений 

Московская-35 

1981 nлакор 1037 1,1 0,9 
1981 склон 926 1,1 0,8 
1982 nлакор 720 1,8 1,3 
1983 nлакор 1966 1,2 1,1 
1983 склон 1703 1,6 1,2 

Белорусская-ВО 

1982 nлакор 719 1,8 1,4 
1982 склон 500 1,8 1,5 

1982 
шлейф 918 1,6 1,3 
склона 

1983 nлакор 4950 1,3 1,3 
1983 nлакор* 1709 1,5 1,2 

Заря 

1982 nлакор* 

1 

440 

1 

2,0 1,6 
1983 nлакор* 2002 1,8 1,4 

Ахтырчанка 

1982 nлакор 1 1027 1 1,9 1,6 

Мироновская-808 

1982 nдакор* 1 1015 1 1,6 1' 1 

* Почва дерново-nодзолистая (на всех других участках- светло­
серая лесная). 
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возрастает от сухих лет к умеренно и избыточно влажным, подав­
ление загущенкостью посева и без того ослабленной побегаобра­
зующей способности вряд ли целесообразно. Именно такую реко­
мендацию - применять в сухие годы поиижеиные нормы высева -­
дал Ю. Б. Коновалов [51]. Богатый агрофон и достаточное увла)l,­
нение, напротив, будут способствовать эффективному функциони­
рованию агроценопопуляции с большой плотностью, и образование 

непродуктивных побегов в этом случае необязательно. Разного­
дичная изменчивость емкости местообитания - реально сущест­
вующее явление, которое следует учитывать в практике растение­

водства для получения высоких и устойчивых урожаев. Вполне 
обоснованно с экологической точки зрения «можно считать, что 
в будущем повышение урожаев будет осуществляться ... с помощью 
более рационального использования вегетативной массы на по­
строение зерна» [ 111, с. 348] . 

Рассматривая плотность агроценопопуляции в качестве факто­
риального признака, выявленные связи правомерно квалифици­
ровать как зависимости, ибо плотность - одна из основных и са­
мых существенных характеристик популяции. Ее относят к эколо­
гическим признакам популяции, причем по средней плотности можно 
судить, благоприятно ли, и насколько, для данной популяции ее 
местообитание [78]. 

Такие общие понятия, как «оптимальная густота стояния рас­
тений» [42, с. 263; 102, с. 5] и «оптимальный стеблестой» [102, с. 6], 
связаны с более узкими определениями Х. Элленберга (цит. по 
[ 135] ) - «экологический оптимум» (оцениваемый по плотности по­
пуляции) [ 161] и «физиологический оптимум» (оцениваемый по 
продуктивности [255]). «Эффект плотности>, «эффект биомассы:. 
у растений [114] -эти понятия, как и приведеиные выше, отра­
жают разные стороны одного явления: популяционной регу­
ляции. В посевах яровой пшеницы она вь1ражена настолько сильно, 
что «В результате такой регуляции урожаи с гектара при довольно 

больших изменениях норм высева сближаются» [80; с. 97], «суще­
ственной ... разницы в густоте продуктивного стеблестоя между фо­
на ми плодородия нет» [69, с. 101], «В многочисленных опытах с 
очень различными нормами высева получали примерно одинаковые 

урожаи» [ 137, с. 176]. Вместе с тем, у зерновых культур «главной 
причиной снижения урожайности служит низкая густота стояния 

из-за плохой агротехники» [ 118, с. 41] . 
У становлен а [ 121] криволинейная зависимость величины уро­

жая пшеницы от плотности стеблестоя. М. С. Савицкий [ 1 02] , про­
анализировавший многолетние результаты гассортоиспытания этой 
культуры, показал наличие именно криволинейной связи при низких, 
средних и высоких нормах высева. Из наших данных наибольший 
интерес представляют материалы, отражающие зависимость вели-
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чины и элементов структуры урожая яровой пшеницы Московская-35 
от плотности агроценопопуляции. Учеты были проведены в годы, 
значительно различающиеся по погодным условиям (в первую оче­
редь по режиму влажности), но посевы были размещены на одной 
и той же светло-серой лесной почве (типы почв определены А. М. 
Паииным и И. Д. Ильиным). Кроме того, в 1981 и 1983 гг. занятые 
посевами этого сорта поля представляли два элемента рельефа -
плакор и склон. Таким образом, многие из полученных зависимос­
тей могут рассматриваться как имеющие общий характер при воз­
делывании Московской-35 на светло-серой лесной почве. По трех­
летним данным можно судить также о стабильности или неустойчи­
вости определенных связей. 

Число побегов и продуктивных колосьев, запас вегетативной 
фитамассы на единицу площади достоверно связаны с плотностью 
аграценапопуляции (табл. 43) на всех обследованных участках. 
Динамика классовых средних этих признаков в общем однотипна 
и может расцениваться как поступательная. Так же можно оценить 
и связь величины урожая зерна с плотностью агроценопопуляции, 

хотя один участок (колхоз «Крестьянин» Богародского района 
Гарьковекай обл., плакор, 1982 г.) показал отклонение от общей 
закономерности. Здесь, несмотря на очень низкую плотность агро­
ценопопуляции, за счет довольно высокой общей и продуктивной 
кустистости, а также формирования большого запаса вегетативной 
фитамассы урожай зерна был получен высокий. Однако при плот­
ности аграценапопуляции более 40 растений/О, 1 м2 урожай зерна 
енижался (он максимален при плотности 31-40 растений на О, 1 м2 ), 
оставаясь все же на уровне, превышающем среднюю урожайность 
поля. Это приводит к заключению о сдвинутости экологического 
оптимума по сравнению с другими участками, где наибольшему· 
урожаю зерна соответствует и наибольшая плотность агроценопо­
пуляции, которая не дает эффекта загущения. На этом же поле, а 
также на склонавам участке в учхозе «Новинки» Богародского 

района в 1983 г. число зерен на единицу площади в связи с плот­
ностью аграценапопуляции характеризовалось флюктуирующим 

типом динамики классовых средних в отличие от поступательного 

во всех остальных случаях ( недоставериостью 11 =.(),33 на склонавам 
участке в 1981 г. можно пренебречь вследствие малого объема вы­
борки). Озериеннасть колоса с _ростом плотности аграценапопуля­
ции имела тенденцию к постепенному снижению. 

Масса 1000 зерен и соотношение з/в - только эти два признака 
не проявили устойчивой связи с плотностью агроценопопуляции. 
В целом для сорта Московская-35 характерна зависимость как ве­
личины урожая зерна, так и элементов его структуры от плотности 

агроценопопуляции. Лучший способ добиться высоких урожаев зер­
на этого сорта - оптимизировать норму высева. 
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Таблица43 

Снэь ~~е.~ичинw и злементов структурw уро:~~~.ак кро80А nwеницw Московскак-35 

с во~отиостыо агроцеиоnоnуо~кции на свето~о-сероi .11есиоi n001ве 

ЧР 

10-39 
40-69 
70-99 

12-33 
34-55 
56-77 

11-20 
21-30 
31-40 
41-50 

16-30 
31-45 

'46-60 
61-75 

14-29 
30-45 
41-61 
62-77 

1 n 1 УЗ 1 ЧП 1 ВФ 1 ЧК 1 ЧЗ 1 М 1 ОК 

10 
9 
3 

1J 
t 

5 
12 
4 

'1 
t 

3 
13 
5 
.4 
'1 

12 
21 
14 
3 

'1 
t 

20 
23 
23 

4 
3 

1J 
t 

Ллакпр (1981) 
17,3 35,4 24,6 27,3 
23,0 58,7 35,3 47,6 
29,0 85,3 45,8 65,0 
0,61 0,88 0,66 0,78 
4.7 17,6 5.5 9.8 

Ск.mн ( 1 9li/) 

17,2 26,6 18,5 22,8 
19,4 47,4 26,2 34,4 
24,6 72,5 38,4 49,8 
0,41 0,92 0,91 0,70 
2.3 30.7 22,8 6.4 

f7.1t1K"fl ( / 118:!) 

39,4 J3, 7 54,2 3U,З 
38,6 44,9 56,8 32,8 
49,0 59,0 67,4 44,8 
44,6 72,8 82,2 44,2 
0,38 0,94 0,81 0,77 
2.2 47.0 11.6 9.6 

Пликор ( /98.'t) 
34,9 37,9 45,8 32,2 
39, 1 45,7 49,2 40, 1 
48,0 59,4 56,7 52,9 
48, 1 72,7 58,8 63,3 
0,56 0,82 0,36 0,84 
5.6 16,4 3.6 21.0 

'.'1\./IIH ( / '18:1) 

36,8 44,8 54,3 34,4 
41,5 56,1 59,9 43,4 
41,5 56,1 59,9 43,4 
41,6 62,8 59,2 48,0 
55,7 85,3 69,2 70,0 
0,62 0,80 0,37 0,82 
6,9 16,0 3,7 20,5 

526 33,0 
739 31,2 
923 31,1 

0,67 0,24 
5,6 1.2 

481 35,9 
578 33,5 
757 32,5 

0,33 0,55 
1.7 3.7 

IU21 37,1 
960 39,5 

1217 40,2 
1104 40,1 
0,60 0,53 
4.6 3.R 

957 36,6 
1974 36,4 
1338 35,8 
1338 35,9 
0,60 0,45 
6.7 4.1 

1023 34,3 
1356 33,5 
1356 33,5 
1242 33,4 
1752 31,9 
0,58 0,33 
6,4 2,5 

19,2 
15,6 
15,1 
0,64 
4,9 

20,1 
16,8 
15,2 
0,57 
3,8 

33,0 
29,2 
27,1 
25,1 
0,58 
4,5 

29,9 
26,7 
25,1 
21,2 
0,66 
8,2 

31,4 
28,6 
28,6 
26,4 
25,1 
0,62 
6,9 

з/в 

0,70 
0,67 
0,68 
0,08 
0,4 

0,89 
0,75 
0,64 
0,42 
2,3 

0,71 
0,70 
0,73 
0,54 
0,28 
1,6 

0,78 
0,81 
0,85 
0,81 
0,28 
3,1 

0,69 
0,70 
0,70 
0,72 
0,84 
0,37 
3,1 

Популяционный контроль величины И структуры урожая яровой 
пшеницы Белорусская-ВО был изучен на фоне влияния орографи­
ческих и эдафических факторов ( плакор, склон, шлейф склона; 
светло-серая лесная почва - слабосмытая, среднесмытая, намытая, 
1982 г.; плакор, 1983 г.- учхоз сНовинки:. Богародского района; 
дерново-подзолистая почва, плакор, 1983 г. - колхоз «Красный 
Маяк:. Городецкого района). Поскольку годы учетов различалась 
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и по погодным условиям, проявившиеся на всех обследованных 
участках связи между признаками можно считать характерными для 

сорта при возделывании его в Горьконекой области. Известно [90], 
что в разных почвенио-климатических условиях даже один и тот же 

сорт демонстрирует неодинаковый набор и характер связей между 
элементами структуры урожая. 

Под безусловным контролем плотности агроценопопуляции 
( табл. 44, 45) у яровой пшеницы Белорусская-ВО находятся те же 
самые показатели, что и у Московской-35, за исключением озернен­
ности колоса. Связь массы 1000 зерен с плотностью агроценопопу­
ляции неустойчива, а соотношение з/в ни на одном из участков от 
плотности не зависело. Таким образом, у обоих сортов яровой пше­
ницы плотностнозависимыми оказались все характеристики, отно­

с~tмые к единице площади. Это обстоятельство с особой силой под­
черкивает важность определения оптимальной нормы высева диф-

ЧР 

6-19 
20-33 
34-47 
48-61 
62~75 

12-16 
17-21 
22-26 
27-31 

18-34 
35-51 
52-68 

Таблица44 

Саиэlt вuиqинw 

и uементов структурw уро•аи ировоl пшеницw &е..орусс:каи-80 

с uоrностыо аrроценопопуо~иции на раэнwх мементах ре.-..ефа 

(саето~о-сераи о~еснаи n011aa, 1982) 

n. УЗ 

1 
чп 1 ВФ 

1 
чк 

1 
чз м 

1 
о к 

П A(JI(Op ( САабОС.АШТая nочва) 

7 22,9 36,0 41,6 .28,7 800 28,7 27,8 
9 33,7 49,8 49,1 39,2 1100 30,2 27,9 
5 46,4 64,8 63,2 53,0 1409 32,9 26,6 
3 59,6 83,3 78,7 72,3 1846 32,3 25,5 
'1 0,84 0,86 0,82 0,91 0,84 0,51 0,18 
t 14,0 17,2 11,7 30,3 14,0 3,4 1,9 

Сuон (среднес.мытая почва) 

6 21,7 30,8 36,6 26,2 753 28,6 29,2 
10 21,4 31,7 38,6 25,2 730 29,0 29,3 
б 26,8 39,2 46,3 34,2 953 28,0 27,9 
3 26,9 53,0 59,7 42,3 1091 24,8 26,1 

'1 0,55 0,95 0,67 0,86 0,82 0,44 0,32 
t 3,9 47,5 6,7 17,2 13,7 2,8 1,8 

ШАеiJф ск.Аона (на.АШтая почва) 

9 38,3 48,8 57,2 38,2 1238 30,9 33,1 
12 48,5 63,9 72,2 53,8 1543 31,3 28,6 
3 55,1 77,0 89,1 60,0 1742 31,6 29,2 

'1 0,56 0,74 0,64 0,77 0,62 0,08 0,47 
t 4,0 8,2 5,3 9,6 5,2 0,4 2,9 

1 
э/в 

0,60 
0,68 
0,74 
0,76 
0,19 
1,3 

0,62 
0,57 
0,58 
0,47 
0,18 
1,9 

0,69 
0,70 
0,63 
0,20 
0,6 
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ЧР 

20~26 

27~33 

34~40 

41 47 
4Н- 54 
55- 1)] 

62- ы-: 

69- 75 

10~18 

19~27 
28~36 

37~45 
46~54 

55-63 

Таблица45 

Свя3ь величины 

и элементов структуры ур~жая яровой пшеницы Белорусская-ВО 

с ппотностыо аrроценоdопуляции на ра3ных почвах (1983) 

1 1 1 

1 

1 1 1 

n УЗ чп ВФ 

1 

чк чз м о к 

Светло-серая лесная почва (плакор) 

15 42,6 42,6 46,7 38,9 1371 31,1 35,4 
15 50,1 49,1 52,9 45,6 1555 32,1 34,3 
30 48,5 52,5 51,5 48,4 1570 30,9 32,4 
,25 51,8 57,2 55,3 52,2 1678 30,9 32,2 
22 51,5 59,3 52,8 55,5 1681 30,6 30,3 

5 54,1 '69,6 61,7 60,6 1890 28,7 31,2 
5 57,0 72,4 66,7 65,4 1987 28,3 30,2 
3 61,7 73,3 67,0 64,0 1906 32,8 30,2 

11 0,45 0,82 0,49 0,80 0,55 0,36 0,48 
t 6,4 27,3 7,0 26,7 9,2 4,5 6,9 

Д ерновd-поiiзолистая почва ( плакор) 

4 35,2 36,5 43,7 31,8 1031 34,7 32,4 
9 41,8 40,3 49,6 34,1 1153 36,4 33,6 

18 42,9 49,7 51,4 45,5 1187 ;що 26,4 
12 48,0 55,3 57,3 48,8 1313 36,4 26,7 
4 60,4 65,5 76,4 57,2 1754 34,2 30,9 
3 48,7 70,3 61,3 60,7 1323 36,8 21,8 

1] 0,35 0,81 0,49 0,77 0,49 0,25 0,55 
t 2,9 16,2 4,9 12,8 4,4 1,9 5,5 

1 

3/В 

0,92 
0,95 
0,95 
0,95 
!1. 1;"' 

u.~~ 
0,85 
0,92 
0,10 
1,1 

0,86 
0,85 
0,83 
0,83 
0,80 
0,80 
0,21 
1,6 

ференцированно по <>лементам рельефа и типам почвы. Предвари­
тельно можно сделать два основных вывода: на плакоре по срав­

нению со склоном и на светло-серой лесной почве по сравнению со 
дерново-подзолистой норма высева должна быть более высокой, 
обеспечивающей плотность агроценопопуляции 550-750 растений 
на l м2 • В обследованных посевах такая плотность встречалась 
лишь локально, а средние значения были далеки от нее. Белорус­
ская-ВО на дерново-подзолистой почве могла бы давать урожай 
зерна около 60 ц/га при плотности агроценопопуляции 460-540 рас­
тений на l м2 . Такой урожайности на светло-серой лесной почве 
соответствует плотность 620-750 растений на l м2, а при большей 
плотности урожайность падает за счет эффекта загущения. 

Сравнение двух групп сортов - яровых (см. табл. 44, 45) и 
озимых (табл. 46) - показало, что у озимой пшеницы, в отличие от 
яровой, озерненность колоса и соотношение з/в плотностно-зави­
симы. 

При рассмотрении связи между урожае~ зерна !' надзе~ной 
фитомассой следует иметь в виду, что хозяиственныи урожаи не 
просто связан с биологическим, а именно зависит от него в силу при-



Таблнца46 

Связь величины н элементов структуры урожая ознмоil пшеницы 

с плотностыо аrроценопопуляцнн 

ЧР п 1 УЗ 1 ЧП 1 ВФ 1 ЧК 1 ЧЗ 1 М 1 ОК 1 з/в 

!1-18 
19-29 
30-40 
41-51 

7-21 
22-36 
37-51 
52-66 

Ахтырчаttка ( свеr ло-се рая лесная почва, 1982) 
б 29,5 34,2 37,2 27,5 732 40,1 26,8 0,79 

19 34,5 46,4 55,5 37,5 917 38,0 24,6 0,65 
11 47,6 60,7 72,9 49,4 1159 41,4 23,3 0,65 
3 59,1 66,0 90,3 58,3 1440 41,0 25,1 0,66 

11 0,56 0,70 0,78 0,74 0,64 0,36 0,31 0,53 
t 5,1 8,8 13,0 10,6 7,1 2,6 2,2 4,4 

Заря (дерново-подзолистая почва, /983) 
18 35,9 41,6 43.7 31,8 1 980 36,8 30,5 0,79 
38 40,4 49,3 5д,4 38,6 1031 38 2 26 5 0,75 
11 45,2 62,2 63,9 46,9 1121 39'3 23 '5 о,68 
3 33,2 89,0 66,5 57,3 1136 29:2 18:1 0,47 

11 0,19 0,67 0,30 0.43 0,08 0,21 0,68 0,32 
t 1,6 9,6 2,7 4,3 0,7 1,9 11,3 2,9 

чин физиологического хара-ктера. Одни авторы (83, 128] поддержи­
вают широко распространенную точку зрения относительно прямой 
зависимости величины хозяйственного урожая пшеницы от биоло­
гического, другие (например, [ 111) ) существование прямой зави­
симости между этими показателями подвергают сомнению. Если 
провести аналогию с зависимостью урожайности от агрометеороло­
гических факторов (которая у яровой пшеницы, как правило, имеет 
криво.hинейный характер (33)), то вторая точка зрения будет пред­
ставляться более обоснованной. 

У яровой пшеницы Белорусская-ВО в плакорных местоположе­
ниях на светло-серой лесной почве (учхоз «Новинки», 1982-1983) 
контролирующая уровень урожайности роль запаса вегетативной 
фитамассы очень существенна- все из 5 возможных связей досто­
верны ( табл. 47). Физиологический смысл этой связи заключается 
в том, что первоначальный прирост колос:.; происходит за счет ве­
ществ, вырабатываемых стеблем и листьями, и веществ, поступаю­
щих из почвы [83], а позднее на налив зерна используются асси­
миляты и вещества, накопленные в вегетативных органах, и вещества 

отмирающих листьев и побегов (55]. 
Потенциальный урожай зерна, лимитируемЫй запасом вегета­

тивной фитомассы, в один и тот же вегетационный период ( 1982) 
минимален (27,5 цfга) на склоне и имеет близкие значения (54,6 и 
56,1 ц/га) на плакоре и шлейфе склона. За счет отклонения запаса 
вегетативной фитамассы от оптимальных для данного года значений 
разрыв между реальной и потенциальной урожайностью составил 
18 ц/га на плакоре, 4,1 ц/га на склоне и 10,6 цfга на шлейфе склона. 
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С•а ВUИ'IИИW Т а б л и u а 47 

и uеме11ТО8 структурw ypo•u •poaol IIWelllllllll 6e.olopyccкu-80 
с sanaco. иrетат•••оl •ито.ассw 

ВФ n УЗ чк чз о к м 

Свет ло-сер011 AeciUUI почва 

nлакор (1982) 
20,7-42,0 5 18,6 26,4 673 25,6 27,2 

42,1-63,4 13 34,9 39,8 1127 28,5 30,8 
63,5-84,8 6 54,6 64,3 1678 26.2 32,6 

Т1 0,86 0.87 0,87 0,53 0,54 
17.~ li.·l 17.4 3,8 3,8 

('1\ .. '1011 ( I'IX:!I 

25,9-36,6 11 19,8 25,1 714 28,6 27,7 
36,7-47,4 6 26,4 29,2 862 30,0 30,5 
47,5-58,2 5 25,3 32,4 884 27,6 28,6 
58,3-69,0 3 27,5 42,7 1120 26,6 24,6 

'1 0,68 0,82 0,82 0,32 0,58 
t 6.2 13,7 11.7 1.~ 4,5 

ШЛеЙф СКЛОII 11 ( 1982) 
43,9-53,0 5 41,3 18.0 1294 35,0 31.9 
53,1-62,6 3 44,0 43,7 1351 31,3 32,6 
62,3-71,4 7 40,0 45,4 1328 29,4 29,9 
71,5-80,6 3 56,1 57,0 1726 30,2 32,5 
80,7-89,8 3 47,6 57,7 1581 27,5 29,8 
89,9-99,0 3 М.2 fi2.3 1717 27,4 31,5 

IJ 0,5/i 0,7/i 11,:_!:, о.:п 0,41 
4.1 9,8 1 .:\ 2.2 2,4 

плакор ( 1983) 

25,0-40,0 м :16,5 45.!1 1271 27,!1 28,8 
40,1-55,1 61 47,6 47,1 1538 33,0 . 31,0 
55,2-70,2 47 54,2 55,1 1758 32.1 30,9 
'70,3-85,3 4 68,0 59,0 2094 35,2 32,4 

11 0,66 0,50 0,62 0,39 0,26 
t 13,2 7,1 10,3 4.9 3,2 

Дерноtю-тк/:юлист011 почва 
nлакор ( 1983) 

25,0-40,0 8 29,4 39,8 837 22,7 35.3 
40,1-'-55,1 20 38,9 40,7 1085 27,6 36,0 
55,2-70,2 14 50,2 47,9 1390 29.7 36,2 
70,3-85,3 5 60,4 51,4 1707 33,5 35,5 

85,4-100,4 3 76,8 63,3 2069 32,7 37.1 

'1 0,93 0,58 0,94 0,50 0,21 
46,5 6,4 47,0 5,0 1,5 
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На сКJiоне, где в условиях избыточно влажного вегетационного 
периода интенсифицировался поверхностный сток и смыв, урожай 
зерна (по сравнению с другими элементами рельефа в пределах 
этого же поля) был наименьшим, но при более высоком уровне реа­
лизации потенциальной урожайности. 

В 19В3 г. при практически одинаковом ( 53,6 и 54,5 г /0,1 м2) сред­
нем запасе вегетативной фитамассы урожай зерна Белорусской-ВО 
на светло-серой лесной почве оказался почти на 5 цfга выше, чем 
на дерново-подзолистой. При этом вариационный ряд запаса веге­
тативной фитамассы на дерново-подзолистой почве был более растя­
нутым и представлял более высокие значения, отсутствовавшие на 
светло-серой лесной почве. Вследствие этого при независимом рас­
смотрении двух участков можно было бы сделать ошибочный вывод о 
большей потенциальной урожайности сорта на дерново-подзолистой 
почве, где «выскакивает:. максимальная КJiассовая средняя, соответ­

ствующая 76,В ц/га, - в КJiacce, не представленном на светло-серой 
лесной почве. Благодаря выделению на обоих участках идентичных 
КJiассовых интервалов факториального признака (запаса вегетатив­
ной фитомассы), мы можем сравнить КJiассовые средние результатив­
ного признака в одном и том же интервале - последнем на светло-се­

рой лесной почве и предпоследнем на дерново-подзолистой. В первом 

случае этому интервалу соответствует урожайность 6В,О ц/га, во 
втором - 60,4 ц/га. Какая урожайность соответствовала бы сле­
дующему (не представленному в выборке) КJiaccy на светло-серой 
лесной почве, неизвестно. Но основываясь на оценке КJiассовых 
средних с идентичными интервалами факториального признака и 
на средней реальной урожайности, следует считать более благоприят­
ной для Белорусской-ВО светло-серую лесную почву. Кроме того, 
на дерново-подзолистой почве исчезает связь массы 1000 зерен 
с запасом вегетативной фитамассы (хорошо выраженная на всех 
элементах рельефа на светло-серой лесной почве), что может свиде­
тельствовать о некоторой рассогласованности физиологических про­
цессов, ответственных за налив зерна. Не на всех участках макси­
мальная урожайность Московской-35 (табл. 4В) обеспечивалась 
наибольшим запасом вегетативной фитомассы, т. е. лимитирующая · 
роль этого фактора не имеет общего характера. В этом плане по­
казательно сравнение плакорных и сКJiоновых участков. На плакоре 
и в засушливом 19В1 г., и в среднем по погодным условиям 19В3 г. 
наибольшей урожайности соответствовали интервалы запаса веге­

тативной фитомассы, в которых находилась и средняя для участка 

величина этого показателя. Дальнейшее увеличение запаса веге­
тативной фитамассы сопровождалось снижением урожайности -
явлением, отличающим плакор от сКJiона, где организованная из­

менчивость и величины урожая зерна, и запаса вегетативной фито­
массы имела поступательный тип динамики. Из этого следует, что для 
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Таблица48 

Связь величины 

н элементов структуры урожая яровой пшеницы Московская-35 

с запасом вегетативной фнтрмассы 

ВФ n УЗ чк ЧЗ о к м 

Плакор ( 1981) 

14,4-29,2 11 16,8 :2!1.7 ;}Щ 1/.tj 33,2 
29,3-44,1 8 26,7 52,0 823 16,7 32,3 
44,2-59,0 3 22,8 51,0 856 17,0 2б,7 

Т] О,б8 О,б3 0,7б 0.14 0,59 
f>.7 4.8 8.4 о. 7 4,2 

С клин ( 1 У81) 

15,2-23,8 /'\ 17,4 26,6 493 19,2 35,3 

23,9-32,5 9 19,б 34,9 583 lб,8 33,б 

32,б-41 2 4 24,б 49,8 757 15,2 32,5 

Т] О,бО О,бб 0,32 0,52 0,51 
4.:1 5.5 l.fi 3.2 3,2 

/l.шкир ( 1982) 

34,9-43,б j J0,7 29,7 7б9 25,7 39,5 
43,7-52,4 3 30,2 29,3 800 28,1 37,1 

52,5-б1,2 б 44,3 3б,8 1114 30,5 39,3 

б1,3-70,0 5 4б,5 37,2 1129 30,1 40,8 

70,1-78,8 3 41,2 39,3 1044 27,0 38,1 

78,9-87,б 
5 47,7 43,2 117б 27,7 40,5 

Т] 0,49 0,4б 0,52 0,45 0,39 
3,3 2,9 3,7 2,8 2,3 

Плакор (1983) 

28,7-42,7 lб 30,9 33,2 854 2б,4 3б,2 

42,8-5б,8 18 41,5 45,2 1159 2б,О 3б,О 

5б,9-70,9 13 51,4 53,2 139б 2б,5 3б,8 

71,0-85,0 3 49,1 40,7 13б8 33,5 35,8 

Т] 0,85 0,73 0,87 0,53 0,15 
21,2 10,4 21,8 5,3 1.1 

Склон (1983) 

28,7-42,7 3 28,7 28,7 825 28,8 35,0 
42,8-5б,8 20 38,4 40,7 1118 28,2 34,4 
5б,9-70,9 21 41,1 40,9 123б 30,5 33,3 

71,0-85,0 б 51,3 55,0 1580 29,3 32,5 

1] О,б8 0,54 0,73 0,32 0,35 
t 8,5 5,4 10,4 2,5 2,9 

сортов, способных формировать большой запас вегетативной фито-
массы ( tаких, как Московская-35), склонавые участки могут давать 

[ 831 , что в условиях, вызы-определенные преимущества. Известно 
вающих интенсивный рост вегетативных ~?Ганов, доля зерна в общем 
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запасе фитомассы меньше, но в абсолютных величинах урожай его 
может быть высоким. 

А. И. Носатавекий [83) отмечал, что в целом зависимость между 
урожаем зерна и запасом вегетативной фитамассы сильнее выра­
жена у озимой пшеницы по сравнению с яровой. Наши данные (табл. 
49) подтверждают этот вывод, причем с одним дополнением: у яро­
вой пшеницы теснота связи между этими признаками уменьшается 
с пониженнем положения участка в рельефе. У обеих групп сортов 

связь озерненности колоса с запасом вегетативной фитамассы не­
устойчива. Потенциальная урожайность и озимых, и яровых сортов 
на светло-серой лесной почве выше, чем на дерново-подзолистой, 
примерно на 5 ц/га. Однако это может быть и следствием большей 
окультуренмости почвы, которую оценивают [71] величиной урожая. 

Плотность ·продуктивного стеблестоя определяется главным 
образом нормой высева и уровнем агротехники [83). Кроме того, 
этот показатель испытывает влияние не только популяционных, но 

и ценотических факторов контроля. Известно, в частности, что под 

Таблица49 

Свиэь ве.11ичииы и мементов структуры урожаи оэимоА пшеницы 

с эапасом вегетативной фитомассы 

ВФ n УЗ чк чз о к м 

Аzтырчан/СIJ (свет.ло-сtрая .леснаJt почва, /91J2) 

20,7-37,4 5 26,5 28,6 688 24,7 38,6 
37,5-54,2 8 30,3 32,8 776 24,1 39,3 
54,3-71,0 14 38,4 38,9 968 25,0 39,7 
71,8-87,8 9 48,9 51,7 1235 24,0 39,8 

87,9-104,6 3 60,4 60,0 1525 25,9 39,7 
ч 0,78 0,79 0,80 0,16 0,08 
t 13,0 13,2 13,3 1,0 0,5 

АfирОновская-808 (дерноно-подзо.лийтая почва, /982) 

13,1-28,9 5 20,9 23,4 508 21,7 43,6 
29,0-44,8 11 24,5 27,8 639 23,8 38,2 
44,9-60,7 9 36,2 37,7 856 22,8 42,3 
60,8-76,6 5 44,9 44,6 1151 26,4 38,9 
76,7-92,5 3 54,5 56,0 1328 24,0 41,4 

1J 0,88 0,86 0,88 0,35 0,51 
t 22,0 17,2 22,0 2,3 3,9 

Заря (дерново-nод3о.листая почва, /983) 

14,7-40,1 20 23,4 25,8 650 25,7 36,1 
40,2-65,6 35 41,3 40,7 1088 26,9 35,0 
65,7-91,1 12 58,1 49,7 1384 28,0 41,6 

91,2-116,6 3 55,8 65,0 1629 26,1 35,1 
1] 0,87 0,52 0,74 0,18 0,15 
t 29,0 5,8 14,8 1,5 1,2 
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воздействием засорителей посевов плотность продуктивного стебле­
стоя зерновых колосовых культур снижается, обусловливая увели­
чение разрыва между их реальной и потенциальной продуктив­
ностью [ 40 J . 

Именно на оценке плотности продуктивного стеблестоя основа­
но сформулированное М. С. Савицким [ 1 02] понятие оптимального 
стеблестоя. Установлено, что оптимальная плотность продуктивного 
стеблестоя сортоспецифична (83) и региональна (42, 83]. 

Давно высказанная К. А. Тимирязевым мечта земледельца евы­
растить два колоса там, где прежде рос один:. в наши дни вопло­

щается в жизнь интенсивными технологиями возделывания зерно­

вых культур. Но химизация и интенсификация сельскохозяйствен­
ного производства не только не снижают роли популяционных фак­
торов контроля уровня продуктивности, а, напротив, создают для 

них оптимальный фон. Следовательно, одновременно повышается 
и эффективность действия этой группы факторов. 

Плотность продуктивного стеблестоя является и объектом (связь 
ее с плотностью аrроценопопуляции), и фактором (влияние на не­
личину и некоторые элементы структуры урожая) популяционного 
контро-ля уровня продуктивности посевов пшеницы. 

У яровой пшеницы существует отрицательная связь продуктив­
ности колоса с плотностью продуктивного стеблестоя [51]. Выявлена 
положительная связь между величиной урожая и плотностью про­
дуктивного стеблестоя [24, 82] . На основе анализа большого кол­
лекционного материала Э. Д. Неттевич (82) установил, что у яро­
вой пшеницы в условиях Нечерноземья связь между урожайностью 
и продуктивностью колоса менее тесная и устойчивая, чем между 
урожайностью и плотностью продуктивного стеблестоя. 

Итак, плотность продуктивного стеблестоя рассматривается 
[69, 83, 85, 90) как один из главнейших показателей, определяющих 
величину урожая зерна. Установлено (50, 69], что плотн'?сть про­
дуктивного стеблестоя пшеницы в первую очередь зависит от факти­
ческой нормы высева. По нашим данным, она связана с плотностью 

агроценопопуляции (см. табл. 44-46) и запасами вегетативной 
фитомассы (см. табл. 47-49). 

Согласно модели оптимальной структуры урожая яровой пшени­
цы (101), на 1 м2 должно быть 600-800 продуктивных побегов, 
хотя в практике нормальной считается плотность 350 продуктивных 
побегов на 1 м2 (128). Ф. М. Перекальский (85) отмечает, что при 
плотности более 800 продуктивных побегов на 1 /м2 зерно становится 
мельче и урожай снижается. Наши данные в общем не противоречат 
модели М. С. Савицкого, однако сорт Московская-35 в плакорных 
местоположениях на светло-серой лесной почве имеет более низкую 
оптимальную плотность продуктивного стеблестоя ( 490-590 колосьев 
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на 1 м2 ), что можно объяснить большими размерами растений по 
сравнению с Белорусской-ВО и отчасти тенденцией к снижению 
озерненности колоса. И у Белорусской-ВО, и у Московской-35 с плот­
ностью продуктивного стеблестоя связаны число зерен на единицу 
площади и урожай зерна ( табл. 50, 51). Связь озерненности колоса 
с этим факториальным признаком у обоих сортов неустойчива. 
У озимых сортов с плотностью продуктивного стеблестоя связаны 
не только число зерен на единицу площади и урожай зерна, но и 
озерненность колоса ( табл. 52). Связь массы 1000 зерен с плот­
ностью продуктивного стеблестоя неустойчива. Таким образом, плот­
ность продуктивного стеблестоя контролирует большее число эле­
ментов структуры урожая у озимой пшеницы по сравнению с яровой. 

Выше с моделью М. С. Савицкого сравнивалась лишь оптималь­
ная плотность продуктивного стеблестоя. Представляют интерес и 

Таблица 50 

Свиэь величины 
и ЭJJемеитов структуры урожаи ировоii пшеницы Московскаи-35 

с плотностыо nроАуктивиоrо стеб.l!естои 

-1 

1 
чк n УЗ 

1 
чз о к м 

Плакор ( /982) 
1 ~ ~ 2() 3 19,5 559 28,0 

1 

34,9 
27-37 10 36,5 922 29,1 39,4 
38-48 8 49,2 1192 29,4 40,8 
49-59 4 56,4 1400 26,1 1 40,3 

'1 0,82 0,86 0,32 
1 

0,54 
t 13,7 17,2 1,8 3,9 

Плакор ( /983) 
20-29 4 27,6 772 32,2 35,9 
30-39 18 34,0 932 26,5 36,6 
40-49 11 44,2 1224 27,7 36,0 
50-59 14 50,3 1389 25,7 36,2 
60--69 3 48,1 1338 21,2 35,9 

1) 0,83 0,86 0,62 0,10 
t 20,8 21.!} 6,9 0,7 

Склон ( 1 ~8.1) 
20-29 4 28,8 803 29,4 36,2 
30-39 18 37,5 1092 31,5 34,3 
40-49 20 41,4 1253 28,8. 33,1 
50-59 4 44,7 1334 25,0 . 33,5 
60-69 4 56,1 1751 26,3 32,0 
70-79 1) 0,83 0,92 0,66· 0,49 

t 16,6 46,0 8,2 4,4 
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Таблица 51 
Связь ве.~~ичины 

и мементов структуры урожая яровоii nшеницы Белорусская-ВО 

с nлотностью nродуктивноrо стеблестоя 

чк 

22-39 
40-57 
58-75 

15-26 
27-38 
39-50 

22-39 
40-57 
58-75 

29-36 
37-44 
45-52 
53-60 
61-68 
69-76 

21-28 
29-36 
37--44 
45-52 
53-60 
61-68 

n 

12 
8 
4 
'1 

11 
11 
3 
11 
t 

5 
14 
5 
'1 

7 
17 
48 
34 
14 

11 

3 
7 

16 
11 

8 
5 

11 
t 

УЗ чз 

Светло-серая лесная почва 

плакор (1982) 
24,6 842 
43,8 1355 
57,1 1785 
0,88 0,91 
17,6 4,6 

21,3 
24,0 
29,2 
0,52 
3,7 

723 
871 

1091 
0,74 
8,2 

Шлейф склона (1982) 
38,2 1189 
42,9 1414 
60,0 1828 
0,73 0,74 
7,3 8,2 

плакор 

36,7 
45,8 
47,9 
52,3 
59,5 

0,77 
19,2 

{1983) 

1 
1 

1 

1180 
1438 
1552 
1754 
2009 

0,62 
10,3 

Дерново-подзолистая пичаа 

плакор (1983) 
29,8 
40,2 
41,3 
46,1 
46,7 
67,9 
n.ы 

R,4 

840 
1065 
1174 
1282 
1309 
1854 
0,67 
8,4 

о к 

27,5 
27,6 
26,0 
0,25 
1,3 

31,0 
26,9 
25,6 
0,67 
6,1 

35,6 
29,1 
28,8 
0,59 
4,5 

35,5 
34,6 
32,1 
31,6 
30,8 

0,39 
4,9 

32,8 
32,8 
28,7 
27,0 
23,0 
29,4 
0,49 
4,4 

м 

28,9 
32,3 
31,9 
0,52 
3,5 

29,1 
27,6 
26,8 
0,28 
1,6 

32,2 
30,2 
33,0 
0,43 
2,5 

31,0 
31,8 
30,8 
31.0 
29,6 

0,30 
3,8 

35,5 
37,7 
35,4 
36,0 
35,6 
36,5 
0,29 
2,2 

другие сравнения - со средними для участка значенИями и с харак­
теристиками, полученными на основе оценки организованного варьи­

рования. Напомним, что М. С. Савицкий [101] дал прикпдочное 
оптимальное соотношение элементов структуры урожая пшеницы, 

96 



Т а блиц а 52 
Связь величины и элементов структуры урожая озимой пшеницы 

с плотностью продуктивного стеблестоя 

чк п УЗ чз о к м 

Ахтырчанка (светло-серая лесная почвq, /982) 

16-26 4 22,1 575 26,4 38,8 
27-37 11 31,6 814 25,8 38,8 
38-48 14 39,1 997 23,3 39,5 
49-59 7 55,3 1368 25,8 40,7 
60-70 3 54,3 1367 21,3 39,9 

1\ 0,82 0,84 0,46 0,16 
t 16,4 16,8 3,5 0,9 

Мироновская-808 ( дерново-подзолистая почва, 1982) 
13-20 4 18,6 484 27,0 38,2 
21-28 6 22,5 582 23,3 39,5 
29-36 9 28,7 738 22,8 40,3 
37-44 7 37,5 897 22,6 42,2 
45-52 3 47,0 1190 25,0 40,0 
53-60 4 53,8 1275 23,2 42,6 

1] 0,92 0,87 0,36 0,36 
t 46.0 21.8 2,4 2,4 

Зарч (:<л11тный !t•шсток: дерtюво-подзолистая почва, 1982) 

30-41 5 51,2 1115 31,1 46,3 
42-53 3 67,1 1470 30,2 45,6 
54-65 3 75,6 1675 28,4 45,2 
66-77 3 83,1 1750 24,5 47,4 

ТJ 0,88 0,86 0,66 0,31 
14,7 12,3 4,4 1,3 

Таблица 53 
Оптимальное количественное выражение элементов 

структуры урожая пшеницы в Нечерноэемной эоне 

(по [101)) 

Показатель 
Озимая 
пшеница 

Яровая 
пшеница 

Число растеннй/м2 при уборке 400-450 400-450 
Продук'I'Ивная кустистость 1,5-2,0 1,2-1,6 
Число продуктивных побегов/м2 600-700 600-800 
Число зерен в колосе 32-42 32-42 
Масса 1000 зерен, г 35-45 30-40 
Возможный урожай зерна, цfга 1 00-150 70- 120 

кОторое могло бы обеспечить максимально возможный в клима­
тических условиях Нечерноземья урожай зерна (табп. 53)_ Согласно 
этой модели, потенциальная уроЖайность озимых· сортов выше, 
чем яровых, в первую очередь за счет большей крупнозерности. 
При этом верхняя граница оптимальной плотности стебпестоя у ози­
мой пшеницы ниже по сравнению с яровой. 
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При сопоставлении наших данных (2 сорта яровой пшеницы на 
разных элементах рельефа, учеты в течение 2-3 лет; 3 сорта озимой 
пшеницы, однолетние учеты) по величине и структуре урожая с мо­
делью М. С. Савицкого на всех 13 участках в модельный интервал 
уложился только один признак- масса 1000 зерен (ер. табл. 40 и 
53). Плотность продуктивного стеблестоя на всех участках была 
ниже модельной, плотность агро.ценопопуляции на двух уча.стках 
соответствовала модельной (Белорусская-ВО в 19ВЗ г. на плакоре, 

Рельеф 
участка 

Плакор 
Склон 

Плакор 
Склон 
Шлейф 
склона 

Плакор 

Таблица 54 
Характеристика элитных снопов ировоА пшеницы 

на светло-серой лесной почве 

Кустистость 

общая продуктивная 

А1осков~кая-35 (1981) 
1,1 1,0 37,2 44,5 
1,1 1,0 35,8 41,9 

Белорусская-ВО (1982) 
1,3 1,1 50,4 39,1 
1,5 1,2 48,4 41,8 

1,7 1,2 53,3 37,3 

Белорусская-ВО (1983) 
1,8 1 1,7 46,1 36,2 

з/в 

1,14 
0,92 

0,90 
1,18 

0,88 

1,15 

Московская-35 в 19BI г. на склоне и в одном случае (Московская-35 
в 19BI г. на плакоре) несколько превышала ее. Все указанные 
участки располагались на светло-серой лесной почве. Озерненность 
колоса только в единственном случае (тот же посев Белорусской-ВО) 
находилась в пределах, установленных моделью. Следует подчерк­
нуть, что у растений элитных снопов озернеиность колоса и на дру­
гих участках была не ниже модельной (табл. 54). 

На примере посева Белорусской-ВО, самого высокопродуктив­
ного (50,1 ц/га) из числа обследованных, удобно провести сопостав­
ле11ие реального посева и модели. 

Предполагалось [71], что если максимизировать плотность про­
дуктивного стеблестоя и добиться ее предельной выравненности, 
можно резко повысить величину урожая. В случае, если бы на рас­
сматриваемом поле продуктивный стеблестой был _на нижнем пре­
деле модельной nлотности, при неизменности других элементов 

стру"туры урожая дополнительный выход зерна составил бы 9,4 
цfга при общей урожайности 59,5 цfга (ниже модельного уровня). 
Плотность продуктивного стеблестоя на верхней границе модель­
ного интервала обеспечила бы дополнительно 29,4 цfга и общий 
урожай зерна, уже вполне согласующийся с моделью.- 79,5 цfга. 
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Этот пример убеждает в реалистичности модели М. С. Савиц­
кого. Однако следует иметь в виду, что это обобщенная модель. не 
учитывающая особенностей поля (положение в рельефе, тип почвы) 
и специфики сорта. Поэтому ясно, что оценка потенциальной про 
дуктивности должна быть дифференцированной в зависимости от 
конкретных условий. 

Потенциальная урожайность, оцениваемая по значениям сред­

них прогрессивных ( табл. 55), ни в одном случае не достигала мо­
дельного уровня. Плотность агроценопопуляции, соответствующая 
средним прогрессивным урожая зерна, у озимых сортов была ниже 
модельной. У яровой пшеницы Белорусская-ВО она укладывалась 
в модельный интервал на трех участках из пяти (на двух других -
ниже модельной), у Московской-35- только на одном из пяти 
(из остальных на одном она была ниже модельной и на трех пре­
вышала ее). Плотность продуктивного стеблестоя была ниже модель­
ной на всех участках. Таким' образом, величина средней прогрес­
сивной и соответствующих ей показателей приводят к заключению 
о недостижимости модельного уровня урожайности. Для проверки 
справедливости этого вывода и уточнения отдельных моментов 

потребовалось использовать другую .характеристику- макси-

Средние проrресснвные урожая зерна пшеницы 
Таблица 55 

и соответствующие им покаэате.~и (в % от общих средних) 

Год Рельеф 
чк 

учета участка 

Moc/COBCICQя-35 

1981 плакор 26,4 124,5 il7,6 112,8 119,9 
1981 склон 26,5 134,5 118,6 116,5 133,8 
1982 плакор 54,9 131,6 108,0 108,4 122,3 
1983 плакор 49,9 121,4 117,8 118,6 119,4 
1983 склон 46,3 114,3 122,3 108,4 \18,7 

Белорусская-ВО 

1982 плакор 49,5 136,0 135,1 120,1 132,4 
1982 склон 27,4 117,1 109,0 111,6 112,8 
1982 склона 56,3 123,7 118,3 110,6 118,6 
1983 плакор* 56,9 113,6 109,0 108,6 107,5 
1983 плакор** 55,6 123,6 107,3 122,4 \10,0 

Ахтырча~UСа 

1982 плакор 1 50,6 1 128,8 117,9 123,4 123,7 

МироЖJвская-808 

1982 плакор 1 43,9 1 133,4 114,6 132,2 128,4 

Заря 

1983 плакор 54,2 
1 

136,5 100,0 121,6 121,5 

* Светло-серая лесная почва. 
** Дерново-подзолистая почва. 
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мальную классовую среднюю величину урожая зерна, получаемую 

в процессе анализа связи урожайности с плотностью аrроценопопу­
ляции и продуктивного стеблестоя. 
~Максимальная урожайность озимой пшеницы Ахтырчанка и Заря, 

лимитируемая плотностью агроценопопуляции, ниже модельных 

значений, но обеспечивается большей плотностью агроценопопу­
ляции, чем это предусмотрено моделью. Точно так же и у яровой 
пшеницы Московская-35 (за исключением одного участка- кол­
хоз «Крестьянин» Богородского района, плакор, 1982 г.) максималь­
ной урожайности соответствовал классовый интервал плотности, 
превышающий модельные значения. Той же закономерности под­
чинялась и яровая пшеница Белорусская-80, и тоже с одним ис­
ключением - на склоновом участке со среднесмытой почвой вообще 
не были представлены варианты плотности, входящие в модель. 

При сравнении двух характеристик потенциальной урожай­
ности в связи с плотностью агроценопопуляции совершенно очевидно, 

что за счет одной только оптимизации плотности без влияния на 
другие элементы структуры урожая и яровой и озимой пшеницы 
намеченный М. С. Савицким даже нижний предел максимально 
возможной урожайности недостижим. Вместе с тем при анализе 
максимальных классовых средних четко проявляется несоответствие 

установленных оптимальных интервалов плотности агроценопопуля­

ции модельному уровню - реальный высокопродуктивный посев 
формируется при гораздо более высокой плотности, чем это пред­
ставлено в модели. В случае оптимизации плотности продуктивного 
стеблестоя при неизменных значениях других популяционных ха­
рактеристик модельный уровень урожайности также не может быть 
достигнут. Следовате:,;.но, с целью повышения урожайности посе­
вов пшеницы необходимо целенаправленное и одновременное воздей­
ствие на элементы структуры урожая - и те, что испытывают пре­

имущественно популяционный контроль, и находящиеся в основном 
под влиянием экотопического контроля. 

Для более детального анализа популяционного контроля уровня 
продуктивности яровой пшеницы в 1983 г. были проведены учеты 
на 270 площадках по О, 1 м2 (2 сорта, 4 участка). Корреляционный 
анализ полных и редуцированных выборок позволил установить 
следующие закономерности, которые мы рассмотрим последова­

тельно по факториальным признакам ( табл. 56). 
1. Плотность агроценопопуляции. В трех случаях (за исключе­

нием Московской-35 на плакоре) оба типа выборок показали прак­
тически одни и те же максимальные классовые средние при иден­

тичных или слегка смещенных относительно друг друга интервалах 

плотности. Совпадение максимальных классовых средних в полных 
и редуцированных выборках указывает на одинаковую интенсив­
ность плотностного контроля как в агроценопопуляции в целом, 

так и в наиболее высокопродуктивной ее части. 
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2. Запас вегетативной фито.м.ассы. Только у Белорусской-ВО 
на дерново-подзолистой почве максимальные классовые средние 

полной и редуцированной выборки совпадали. В остальных случаях 
более высокие значения сопутствовали редуцированным выборкам. 
Наибольшая возможная (лимитируемая запасом вегетативной фита­
массы) урожайность Московской-35- около 55 ц/га (не слишком 
высокая для сорта, относимого к числу высокоурожайных [ 1] ) , 
очень близкая к лимитируемому плотностью аграценапопуляции 
максимуму. Следовательно, регуляторные функции плотности и за­
паса вегетативной фитамассы на этом участке уравновешены. По­
скольку у Белорусской-ВО именно с запасом вегетативной фито­
массы связаны огромные (более 76 ц/га) значения максимальных 
классовых средних, следует признать основным лимитирующим уро­

жай фактором популяционного контроля запас вегетативной фита­
массы. Это вполне объяснимо для короткостебельного сорта интен­
сивного типа. Оптимум рассматриваемого факториального признака 
на светло-серой лесной почве меньше, чем на дерново-подзолистой. 
СветJю-серая лесная почва поэтому может считаться более под­
ходящей для возделывания данного сорта. 

3. Плотность продуктивного стеблестоя. Московская-35 на пла­
коре при переходе к редуцированной выборке утратила зависи­
мость величины урожая зерна и от плотности агроценопопуляции, 

и от плотности продуктивного стеблестоя. На других участках, 
где связь сохранилась, максимальные классовые средние для обоих 
типов выборок оказались довольно близкими. 

В изменившемся вследствие редукции выборки диапазоне зна­
чений результативного признака у Московской-35 на плакоре две 
связи утратили достоверность, в третья (с запасом вегетативной 
фитомассы) стала менее тесной. Этот участок представлял инте­
ресный пример системы с высокой эффективностью (только здесь 
было чрезвычайно высокое, не типичное для сорта соотношение 
з/в- О,В1). Редуцированная выборка отразила состояние, когда 
«результат» (главный, ведущий фактор системы [4]) достигнут, 
и ответственные за достижение его факторы популяционного конт­

роля перестали влиять или ослабили интенсивность воздействия, 
потому что полученный результат оказался «достаточным», пре­
дельно возможным для данной системы контроля. Уместна ана­

логия с высокорродуктивными зарослями клональных многолt:т­

ников, в которых эффективная система утилизации и перераспреде­
ления ассимилятов и других веществ обусловливает высокий уро­
вень приспособленности растений к условиям местообитания и от­
сутствие конкуренции между побегами в пределах клона [ 1ВВ, 189). 

Зависимость элементов структуры урожая от плотности агро­
ценопопуляции можно рассматривать как зависимость 1-го порядка. 
В основе зависимостей 2-го порядка- признаки, связанные с плот-
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Т а блиц а 56 
Связь величины урожая зерна яровой пшеницы 

с плотностью агроценоп!'пуляцни, запасом вегетативной фнтомассы, 

плотностью продуктивного стеблестоя ( 1983) 

Связь УЗ с ЧР Связь УЗ с ВФ 

Сорт, рельеф Полная Редуцированная Полная Редуцированная 
участка выборка выборка выборка выборка 

х 1] t 'J( '1 t х 1] t х ,, t 

Московская-35 * 
(плакор) 48,1 0,56 5,5 (51.~) 0,34 1,9 51,4 0,85 21,2 54,7 0,57 4,1 

Московская-35 
(склон) 55,7 0,62 6,9 55,7 U,65 5,4 51,3 0,68 8,5 54,6 0,66 5,5 

Белорусская-ВО 
(плакор) 61,7 0,45 6,4 61,7 0,30 2,5 68,0 0,66 13,2 75,6 0,80 20,0 

елорусская -80 60,4 0,35 2,9 60,6 0,39 2,2 76,8 0,93 46,5 76,8 0,90 22,5 
(плакор)** 

Б 

*Ymax. заключены в скобки при недостоверных значениях 1]. 

нпочва дерново-подзолистая (на трех других участках- светло-серая лесная). 

ностью (запас вегетативной фитомассы, плотность продуктивного 
стеблестоя) и сами играющие роль факториальных. Для величины 
урожая зерна и числа зерен на единицу площади зависимости 2-го 
порядка оказались в основном теснее зависимостей 1-го порядка, 
что свидетельствует о сложном и последовательном популяционном 

контроле. 

Озерненность колоса - признак, не подверженный устойчивому 
и закономерному популяционному контролю, так же, как и масса 

1000 зерен. Эти признаки, вероятней всего, находятся под преиму­
щественным влиянием экотопического и генотипического контроля. 

Связь величины урожая с озерненностью колоса у пшеницы оцени­
вается [24 1 как неустойчивая. Н. Г. Потапов [881 подчеркивал, что 
количество продуктивных колосьев, озерненность колоса, масса и 

качество зерен зависят от минерального питания. 

У пшеницы существует оптимальное соотношение урожая зерна 
и запаса вегетативной фитомассы [51 1, которое входит в число ос­
новных требований, предъявляемых к сортам этой культуры [ 151 . 
Однако соотношение з/в не испытывает безусловного популяцион­
ного контроля и только у Белорусской-ВО в 1983 г. на светло-серой 
лесной почве прибли~алось к 1 ,О- величине, задаваемой [ 1181 
оптимальной моделью высокопродуктивного сорта пшеницы. Рядом 
исследователей ( цит. по [51 1 ) показано, что оптимальное соотно­
шение з/в может нарушиться в результате внесения чрезмерных доз 
удобрений. 
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Связь.УЗ с ЧК 

Таким образом, приведеиные 
материалы, и анализ литера­

турных данных показывают, 

что у пшеницы (как и у любой 
другой культуры) можно доста­
точно обоснованно выделять 
элементы структуры урожая, 

находящиеся под преимущест­

венным влиянием популяцион­

ного контроля. Следовательно, 
изменяя норму высева, можно 

добиться оптимального состоя­
ния посева и в итоге - предель­

ной (для популяционного уров­
ня контроля) урожайности. 
Однако, поскольку популяцион­
ный контроль действует на фоне 
экатопического и взаимосвя­

заннос ним, необходимо в комп­
лекс мер по оптимизации сос­

тояния посевов в качестве веду­

щих включать меры воздейст­

вия на экотоп (оптимизация 
физических, агрохимических 
свойств почвы и т. п.). 

Полная Редуцированная 
выборка выборка 

Xmax. '1 t Xmax. ТJ t 

50,3 0,83 20,8 (51,3) 0,19 0,9 

56,1 0,83 16,6 55,7 0,76 8,4 

59,5 0,62 10,3 63,0 0,37 3,4 

67,9 0,67 8,4 '65,8 0,72 7,2 

В качестве заключительного примера соотношения общих приз­
наков культуры и черт сортоспецифичности приведем данные по 
яровой пшенице. В среднем за 2 года ( 1982-1983) в плакорных 
местоположениях на светло-серой лесной почве по урожайности, 
озерненности колоса и соотношению з/в при очень близких значениях 
плотности агроценопопуляции Белорусская-ВО показала опреде­
ленные преимущества перед Московской-35 (табл. 57). 

Сорт 

Белорvсская-80 
Московская-35 

Т а блиц а 57 

Величина и структура урожая двух сортов яровой пшеницы 
на светло-серой лесной почве. 

1 
УЗ ЧР чп ВФ чк м о к 

- -~ 43.2 

-·------· 
35,6 fi4.1 53.6 46.9 30.8 29.8 

41.4 34,0 ,г)/ 1_1 1 56.9 40.0 37.8 27,6 

з/в 

0.81 
0,74 
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У обоих сортов в средний по погодным условиям год по сравне­
нию с избыточно влажным (избыточные осадки очень вредны для 
пшеницы [5]) были выше плотность агроценопопуляции, плотность 
продуктивного стеблестоя, число зерен на единицу площади, соот­
ношение з/в. По общей плотности стеблестоя разница между годами 
не была выражена - в 1982 г. кущение стимулировалось избытком 
влаги. 

* * * 



* Глава VII * 
Оптимизация уровня продуктивности: 

идентичность регуляторных 

популяционных механизмов 

в природных 

и ку ЛLтурных злаковых 

сообществах 

* 
Соотношение выравненмости и гетерогенности по целому ряду 

признаков (на уровне особи, популяции, сообщества, экотопа) в 
естественных фитоценозах и агрофитоценозах, создаваемых чело­
веком, неодинаково. Если в первых решающее значение имеет гете­
рогенность [39, 157, 17 4, 267], то во вторых преобладает выравнен­
ность, являющаяся характерной чертой их организации [71, 128, 
129]. К природным ценапопуляциям приложимо понятие разно­
родной совокупности в том смысле, который в него вкладывал Б. С. 
Ястремский [ 142, с. 238]: «Разнородная совокупность состоит, как 
правило, из нескольких однородных совокупностей. В пределах каж­
дой из них вариация признака тяготеет к своему собственному 
уровню:.. Полагают [226], что при использовании естественного рас­
тительного покрова и создании культурфитоценозов необходимо 
сохранять гетерогенность системы. Разумеется, при этом нужно 
устанавливать оптимальное соотношение между гетерогенностью 

и выравненностью. 

И природные сообщества, и аграфитоценозы - системные объ­
екты. По преобладающей форме детерминации популяции и био­
ценозы относятся к статистическим, или дискретным, системам [21]. 
Специфическое единство устойчивости и изменчивости представляет 

одну из наиболее существенных черт живого [20], особое единство 
внутренних и внешних связей [43], обусловливающих устойчивость. 
К. А. Куркии [58, с. 46] пишет: «В любых системных объектах наи­
более существенные для них интегральные параметры системно 

оберегаются (стабилизируются, максимизируются) за счет компен­

сационных изменений составляющих их парциальных параметров:.. 

Таким интегральным параметром является уровень продуктивности, 

а плотность популяции и мощность побегов будут парциальными пара-

метрами как в природных, так и в культурных злаковниках. И ,в тех 
и в других плотность (достаточно автономно) и мощнi:>Сть побегов 
(в зависмости от плотности) осуществляют регуляторную по отно­
шению к уровню продуктивности функцию. 
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Д. Харберд и М. Оуэн [ 176], установившие, что обилие вида 
быстрей возрастает там, где в локальной популяции доминирует 
один клон, высказали следующее предположение. В сообществах 
злаковников, где большинство ценозообразователей способно быстро 
захватывать территорию с помощью длинных подземных побегов 
и корневищ, с течением времени наиболее удачные генотипы будут 
преобладать и по числу побегов, и по занимаемой площади. Это 
говорит о том, что в зарослях клональных многолетников происходит 

естественная оптимизация структуры и продуктивности. Действи­
тельно, в природных сообществах генетические системы удовлет­
ворительно обеспечивают адаптацию видов к существующим и из­
меняющимся условиям среды [233), а механизмы гамеостаза эка­
систем приближают первичную продукцию к максимальной [257) . 
Оптимизация уровня продуктивности культурных злаковинков -
функция, выполняемая селекционером и агрономом. 

Для многих природных сообществ характерна, а для посевов 
хлебных злаков обязательна концентрация доминирования. Не так 
уж малочисленны случаи, когда естественные монодоминантные 

сообщества или чистые заросли много продуктивнее полидоми­

нантных. Согласно схеме Ю. Одума [225], высокая продуктив­
ность-свойство серийных сообществ, в которых отбор направлен 
на поддержание высокой скорости роста. 

Природные сообщества находятся на разных стадиях сук­
цессий. Главная тенденция сукцессий- смягчение стрессовых воз­
действий со стороны среды [233], т. е. повышение буферности рас­
тительного покрова. Саморегуляция климаксовых экосистем- ре­
зультат ослабления каузальных и усиления корреляционных зави­
симостей между биотическими и абиотическими компонентами [ 169]. 
Посевы полевых культур - это экосистемы, искусственно удержи­
ваемые на ранних стадиях сукцессий [243). Они испытывают боль­
шее по сравнению с сукцессионно продвинутыми экосистемами. влия­

ние климата, рельефа, материнской породы, флоры и фауны при­
лежащих участков, антропоrенных факторов [169]. Для различных 
сукцессионных стадий описаны {148] и разные механизмы устой­
чивости к нарушениям: сообщества ранних стадий образованы ви­
дами, способными к быстрому восстановлению численности и био­
массы, более поздних - стресс-толерантами. Но полевые культуры 
как раз неспособны не только быстро, но и вообще восстанавли­
ваться после нарушений аграфитоценоза (гибель посевов в ре­
зультате потравы скотом, гибель озимых колосовых при перезимовке 
вследствие вымокания, выпревания, вымерзания). Таким образом, 
ясно, что одним из самых существенных качеств, свойственных 
природным сообществам первых стадий сукцессии, посевы сель­
скохозяйственных культур не обладают. Однако В. Н. Сукачев [ 107, 
с. 431] отметил, что скаждое сельскохозяйственное поле, занятое 
какой-либо культурой, и созданный культурой участок леса пред-
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ставляют собой также fiиогеоценозы:.. И по мнению М. С. Гилярова 
[27], агроценозы можно рассматривать как экспериментально соз­
даваемые биоценозы, так как взаимоотношения их компонентов, 
что показано на комплексах консументов первого порядка, подчи­

няются общим с природными экосистемами закономерностям. Если 
культурфитоценозы создаются из долгоживущих растений, при 
отсутствии ухода может произойти почти полная их конвергенция 
с растительными сообществами естественного происхождения [93) . 

Исследованные нами культурные (посевы пшеницы) и естествен­
ные злаковые сообщества по ряду основных признаков представ­
ляли собой альтернативные варианты: растения однолетние - расте­
ния многолетние; размножение семенное - размножение вегета­

тивное; дискретные особи - клоны; размещение квазирегулярное 
(рядовой посев) -размещение нерегулярное. Хотя отмечается не­
устойчивость одновозрастных популяций, но именно они, в случае 
доминирования в сообществе одного вида или образования им 
чистых зарослей, признаются [67] наиболее важными элементар­
ными объектами популяционных исследований. 

Реальная продуктивность - климатически, экатопически н це­
нотичеёки обусловленная характеристика популяции и сообщества. 
На последний момент необходимо обратить особое внимание, так 
как увеличение плотности может по-разному отражаться на измене­
нии продуктивности [ 115] . Величина продукции - результат вза­
имодействия погодных ограничений и стабилизирующих механиз­
мов популяционного и ценотического контроля. Погодные условия 
определяют уровень продуктивности в общем (на любой терри­
тории всегда можно выделить с:низкопродуктивные:. и «высокопро­

дуктивные:. годы - рис. 4) и служат фоном, на котором действуют 
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Рис. 4. Разногодичная изменчивость уровня продуктивности 
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более тонкие регуляторные механизмы - популяционные и цено­
тические. Надежность оценки их роли повышается, если сбор мате­
риала осуществляется на однородной в климатическом отношении 
территории в один и тот же год (территориальная и временная 
нивелировка влияния погодных условий). Популяционный контроль 
уровня продуктивности, действующий и в природных сообществах, 
и в агрофитоценозах, может подвергаться корректирующему влия­
нию человека,-но для этого необходимо знать оптимальное соот­
ношение меж,цу плотностью и продукцией. 

Афоризм и: И. Шмальгаузена [i38, с. 90]: сОсобисами находят 
для себя подходящую экологическую нишу:. - если и может быть 
принят для растений, то весьма условно (поскольку у них часто 
наблюдается весовпадение экологического и ценотического опти­
мума [ 12, 71]. Недаром было отмечено, что с растения в растительных 
сообществах ... как правило, сильно подавлены в своем росте и раз­
витии и не имеют условий для выявления всех своих потенциаль­
ных возможностей в этом направлении:. [109, с. 463] и что в при­
сутствии конкурирующего вида плотность популяции обычно бывает 
ниже [98]. Даже если конкурентные отношения и не выражены 
достаточно четко, структура многокомпонентного сообщества не 
допускает такой плотности стеблестоя доминирующего вида, какой 
она может быть в чистых зарослях. Для растительного сообщества 
чрезвычайно важна его структура. По мнению С. С. Шварца [ 133], 
максимальная продукция определяется не индивидуальными свой­
ствами видов, входящих в состав биогеоценоза, а его структурой. 
Если конкуренция - фактор, то структура - результат: внутри­
видовая конкуренция в одновидовых фитоценозах определяет их 
структуру [ 108], межвидовая конкуренция стабилизирует плот­
ность многовидовых фитоценозов [59]. 

Н. И. Вавилов [15, с. 57] пришел к заключению, что свсе учение 
об агротехнике и удобрении ... имеет дело с иенаследуемой и инди­
видуальной изменчивостью как в смысле количества, так и качества 
урожая:.. Тем самым подчеркивается роль фенатипической пластич­
ности в определении уровня продуктивности. 

Фенатипическая пластичность, свойственная природным попу­
ляциям растений [200, 266], способствует расширению ниши во 
времени и пространстве. Степень и направление допустимой плас­
тичности фенотипа определяются генетическими факторами [68], 
а пространствеиные и временные изменения в популяциях растений 
взаимозависимы [204]. . 

Фенатипическая пластичность чрезвычайно важна и для куль­
турных растений, что отмечали в ЗО-е годы селекционер Н. И. Ва­
вилов [15] и в наши дни геоботаник Б. М. Миркии [77). 

Потенциальная урожайность новых сортов хлебных злаков в об­
щем оценивается селекционерами. Для конкретных почвенно-клима-
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тических условий уровень возможной реализации ее должен оце­
ниваться непосредственно. Не меньшее значение определение соот­
ношения между реальной и потенциальной продуктивностью имеет 
и для оптимизации уровня продуктивности используемых человеком 

природных злаковников. На основе анализа наших данных могут 
быть предложены следующие оценки, которые мы рассмотрим на 

примере злаков - доминантов разнотравно-злаковых сообществ 
и ценозообразователей чистых пород. 

Максимальные классовые средние результативного признака, 
получаемые в ходе корреляционного анализа, - это, в идеале, 

верхний предел уровня продуктивности. Учитывая, что «Средняя вос­
производит уровень массового процесса:. [ 142, с. 237], а частота 
классов, дающих средние максимальные значе'!ия, обычно неве­
лика, мы считаем целесообразным использовать Xmax. при расчете 
значений следующих двух характеристик. 

Первая из них, уровень реализации потенциальной· продуктив­
ности (УРПП),- это выраженное в процентах отно![!ение средней 
модального по факториальному признаку класса к Xmax. Лttализ 

данных по 40 участкам (см. табл. 1, 2) дикорастущих злаковинков 
Нижнеобского Севера дал ряд значений этого показателя от 28,7 
ДО 97,3%. 

Приняв за теоретически допустимый верхний предел 100%, а за 
наиболее вероятный нижний предел 20%, проградируем шкалу 
УРПП в соответствии с потенциальными возможностями участка. 
УРПП в интервале 20,1-40,0% следует оценивать как неудовлет­
ворительный; 40,1-60,0%- низкий; 60,1-80,0%- достаточный; 
80,1-100,0%- высокий. 

Вторая характеристика - соотношение средней прогрессивной 
1_апаса биомассы, скорректированной по плотности стеблестоя, с 
Xmax. или соотношение оценок потенциальной продуктивности 

( СОПП). Она показывает роль плотности в возможном повышении 
уровня продуктивности. По-видимому, имеет значение сопоставление 
этой характеристики со 100%. Если она меньше 100%, значит, ре­
альная плотность стеблестоя на участке ниже экатопически допусти­
мого предела (табл. 58). Для повышения продуктивности таких уча­
стков необходимы мероприятия, стимулирующие кущение злаков 
(что может достигаться изменением сенокосного режима). Если же 
СОПП превышает 100%, естественная динамика плотности стебле­
стоя приближает сообщество к оптимальному соотношению между 
плотностью и биомассой, т. е. нанбо.лее эффективному нспо.льзова­
нию ресурсов среды. Такая естественная саморегуляция, свойствен­
ная природным сообществам [180), подвергается сомнению («плот­
ностная зависимость, в обычном смысле, не может влиять на поведе­
ние популяций побегов:. [163, с. 568) напрасно. Плотностная регу­
ляция уровня продуктивности проявляется и в том случае, когда регу­

ляторами служат дискретные особи (см. гл. V1), и когда эту функцию 
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Тяблиuа58 

Уровень реалмзаL'"" nотенuмальной продvктнвмостм 

" соотноюенме ОL'емок потенuмальноli nродvктивностм злаков 

R kрУnиозлаковь•х сообюествах ffмжнеобснпго (t'Rt'l'" " 

Шифр участка УРПП сопп Шифр участка УРПП 

ВЛС-79 59,4 108,0 ПВЛ-111 36,3 
ВЛШ-79 65,5 109,2 ЧТВЛ-1 61,1 
КВЛХ-79 54,5 94,2 ЧТВЛ-11 81,6 
ПВЛХ-79 28,7 98,8 ЧТВЛ-111 80,3 
ВЛП-1-79 80,5 108,0 ЧТВЛ-1V 47,9 
ВЛП-П-79 85,4 95,7 КпрВЛ-1 79,8 
КВЛП-1-79 86,4 97,5 КпрВЛ-11 74,8 
КВЛП-11-79 69,0 100,4 РЛхЛ 68,7 
ХВЛП-79 52,9 102,6 А орт. 87,8 
РХВЛП-79 69,2 99,1 А пл. 48,3 
ВЛП-80 61,7 83,8 А (орт.) 71,2 
ХВЛП-80 53,0 63,8 ПБЛ 85,7 
ВЛ-1 59,8 93,6 АБ 81,6 
ВЛ-11 80,2 95,4 ХБ 97,3 
ВЛ-Ш 45,7 79,4 ВБ 92,7 
кв л 50,5 80,1 МБ 46,4 
хвл 66,4 87,6 ХДЛ 75,1 
ЧмВЛ 41,9 74,3 ДЛН 67,5 
ПВЛ-1 51,7 94,5 ДЛХ 62.4 
ПВЛ-11 47,5 86,1 тз 84,0 

сопп 

28,0 
89,3 
91,1 

104,8 
73,2 

111,7 
85,2 
95,0 
96,7 
74,8 
95,6 

111,7 
112,9 
116,8 
103,7 
95,2 
90,6 
96,2 
90,8 
96,6 

выполняют побеги-( см. гл. lii , l У). Это общая д..1я природных и куль­
турных злаковинков закономерность. 

Сопоставление в пределах вида случаев крайнего нанизма и ги­
гантизма дает разницу в массе особи травянистого растения в нес­
колько сотен и даже тысяч раз (см., например, [ 179] ) . Такие укло­
няющиеся от средних, типичных размеров особи обычно встречаются 
на концах градиента плотности--в условиях свободного роста или 
чрезвычайно сильного загущения. В первом случае особь не подвер­
жена влиянию популяционных и ценотических факторов регуляции 
--и тем не менее рост ее не беспределен, так как размеры растения 
(и максимальные тоже) видоспецифичны. Например, мятлик ни при 
каких условиях не достигнет высоты тростника! Различия в высоте 
особей проявляются и на уровне подвидов. Так, 2 из 5 подвидов 
лугового мятлика могут достигать высоты в 100 см, а 3--только 
40 см; 3 подвида лугового лисохвоста--соответственно 50, 80 и 
120 см [122]. 

Опыты Н. А. Прозоровского и А. П. Шеиникава (цит. по ( 135]) 
показали влияние экатопа (в первую очередь-- влажности почвы) 
на высоту растений лисохвоста и типчака и весовпадение экологи­
ческих оптимумов с фитоценотическими. К. А. Куркии (57, с. 166] 
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использует понятия «экотопического оптимума» и «экотопического 

пессимума» вида. 

Оптимумы - экологический и фитоценотический [ 12, 23, 78, 135} 
- понятия в значительной мере условные. Дать им строгую коли­
чественную оценку технически столь затруднительно, что во многих 

с.пучаях геоботаник вынужден, говоря об оптимумах, употреблять 
наречия «По-видимому», «Возможно», с:в.ероятно». Да и выявить оп­
тимумы хотя бы приблизительно можно лишь в результате обсле­
дования полного спектра сообществ, образуемых определенным 
видом в конкретном регионе. 

При решении практических вопросов гораздо важней знать, 
насколько эффективно ценапопуляция использует потенциальные 
возможности как благоприятного, так и неблагаприятного экотопа. 
Ряд изменений плотности ценапопуляции в зависимости от экатопи­
ческих и ценотических условий, оцениваемая в первую очередь по 
пдотности емкость насыщения экотопа, оптимальное соотношение 

между плотностью и биомассой - все эти явления нуждаются в 
анализе для каждого обследуемого участка отдельно. 

Геоботаник, в ряде случаев (если исследование не комплексное) 
не имеющий возможности должным образом оценить экологические 
режимы, может достаточно обоснованно объектом своего внимания 
вместо процесса сделать результат. При таком подходе с трудом 
поддающаяся даже инструментальному учету микромозаичность 

экатопа будет рассматриваться в «отраженном» виде- как интра­
ценотическая мозаика растительного покрова участка. Экатопи­
чески и ценотически обусловленная мозаика не только трудно раз­
граничимы, но и часто накладываются одна на другую ( перекры­
ваются). Полная выборка отражает особенности участка (ценоти­
ческое опосредование условий экотопа). L{енотическое опосредова­
ние условий года отражает выборка, редуцированная по общему 
запасу надземной биомассы растений с ежегодно обновляющимися 
побегами или по величине прироста растений с многолетними побе­
гами. 

В континууме гетерогенности-гомогенности среды в пределах 
участка естественно вычленяются мнкроучастки, отвечающие усло­

виям экатопического оптимума ценапопуляции (э~отопического 
предеJiа развития ценопопуляцни). Точно так же в ннтраценотичес­
кой мозаике присутствуют пятна, на которых устанавливается такое 
соотношение компонентов сообщества, которое дает в результате 
максимальный выход продукции (верхний ценотн~ский предел уров­
ня продуктивности). Площадки, на которых х;>Х по каждому ком-

поненту, характеризуют верхний экатопический предел уровня про-
дуктивности сообщества, при этом эффект загущения из числа 
оценочных критериев исключается. Соотношение компонентов (не 
только по массе, но н по плотности) на экатопическом пределе уровня 
продуктивности сообщества и будет показателем его оптимальной 
структуры. Однако мозанчность экотопа, усиливающая н без того 
значительные различия в конкурентоспособности особей одного и тем 

111 



более разных видов, отклоняет структуру сообщества от оптималь­
ной. Поэтому реально существует еще один предел уровня продук­
тивности - ценотический, оцениваемый по средней прогрессивной 
общего запаса надземной биомассы, которая отражает величину 
потенциальной продуктивности данного сообщества на определен­
ном участке в тот или иной год. Ограничения уровня продуктивности, 
обусловленные совместным существованием и взаимовлиянием це­
нозообразователей, всего заметней проявляются именно на ценоти­
ческом пределе уровня продуктивности. По соотношению компо­
нентов на ценотическом пределе уровня продуктивности можно уста­

новить, для какого из ценозообразователей условия года более 
благоприятны. Для этого надо сравнить степень концентрации до­
минирования в полной и редуцированной по общему запасу над­
земной биомассы выборке. 

Иногда бывает достаточно ограничиться выявлением опти­
мального соотношения (по биомассе или плотности) компонентов, 
не вдаваясь в анализ механизмов и результата их взаимодействия. 
Но и тогда, когда анализ этих механизмов нельзя оставить без вни­
мания, площадочные учеты (при условии, что хотя бы для домини­
рующего вида наряду с биомассой учтена и плотность) достаточно 
информативны. Во всяком случае, при анализе площадочных дан­
ных (тем более при сравнении полных и редуцированных выборок) 
эффекты пространственного исключения и подавления роста могут 
быть дифференцированы. А именно они характеризуют результат 
ценотических отношений и в первую очередь - конкуренции, которая 
осуществляется не только на видовом уровне, но и на уровне эко­

Jюго-цснuтических групп в целом (уместна аналогия с определением 
«игрока» в теории игр, включающим наравне с индивидуумом группы 

разного состава). 
На любом участке, где вид представлен, а тем более в роли доми­

нанта, у него существует соответствующее только этому конкретному 

участку оптимальное состояние ценапопуляции (экотопический 
предел развития ценопопуляции) и разрыв между состоянием «сред­
ним» и оптимальным. Существуют и механизмы, способные умень­
шить этот разрыв. На це1-1опопуляционном уровне - это плотность 
стеблестоя и мощность побегов, которые могут изменяться довольно 
значительно. 

Индивидуальными особенностями участка (емкостью экотопа) 
в первую очередь объясняются различия в плотности стеблестоя и 
мощности побегов доминантов сходных по составу и структуре 
сообществ. Например, 2 участка кипрейно-вейниковых лугов (КпрВЛ-
1 и КпрВЛ-П) при практически одинаковых средних значениях 
общего запаса надземной биомассы и надземной биомассы вейняка 
имёли различия в состоянии ценапопуляций злака-доминанта. Струк­
турные особенности ценапопуляций вейника определяют количество 
и качество закладывающихся в текущем году почек возобновления, 
а это очень важно для состояния ценопQг.уляций в будущем. Уста-
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новлено, что поиижеиная плотность стеблестоя создает предпо­
сылки для усиленного побегообразования, повышенная - дJIЯ 
уменьшения его [57] . 

Из двух участков подмаренниково-вейниковых сообществ на 
участке с большей величиной продуктивности (участок ПВЛ-11) 
при значительно более высокой, чем на участке ПВЛ-1, плотности 
стебJiестоя вейинка была существенно больше и мощность побегов. 
Эти типооюгически идентичные участки с высокой концентрацией 
доминирования вейинка (как и рассмотренные выше участки кип­
рейно-вейниковых сообществ) могут быть отнесены к области «фито­
ценотического оптимума» вейинка в трактовке Б. А. Быкова [ 12]. 
Но если кипрейно-вейниковый травостой на разных участках харак­
теризуется очень высоким и практически одинаковым уровнем про­
дуктивности, то продуктивность подмаренниково-вейниковых сооб­
ществ не только чуть не вдвое-втрое ниже, но и достоверно раз­

Jiичается (t=-7,91) на участках ПВЛ-1 и ПВЛ-II. 
Анализируя участки сообществ с одним и тем же основным цено­

зообразователем на определенной территории, мы не можем огра­

ничиться заключением, что все они или многие из них представ­

ляют фитоценотический оптимум рассматриваемого вида. Практи­
чески важно установить, наско.пько бJiизки к оптимальному (для 
данного участка, в конкретный год!) «Средние» состояния ценопо­
пуляции доминанта и сообществ в цеJiом, т. е. как они соотносятся 
с состояниями, предельно допустимыми емкостью экотопа. 

РезуJiьтирующей оценкой состояния ценопопуляции и сообщества 
явJiяется уровень продуктивности. РаспоJiожив участки сообществ 
в возрастающие ряды продуктивности (средней, на ценотическом 
преде.пе, на экотопическом пределе сообщества и ценопопуляции 
доминанта), можно проверить, соответствует -'lи структура сообще­
ства условиям экотопа. 

Чтобы избежать ус-'Iовностей, с которыми связано понятие эко­
логического оптимума, можно испо-'lьзовать другой показате-'Iь, но 
также отражающий потенциа-'Iьные возможности пользования 

тем и-'Iи иным видом условий, предостав-'Iяемых ему экотопом. В 
большинстве с-'Iучаев, особенно при обследовании хозяйственно 
ценных угодий, геоботаника интересует поведение ценозообразующих 
видов именно на данном участке, а не в выровненных условиях 

теплицы, фитотрона или опытной де-'lянки. Его может интересовать, 

в частности, насколько отда-'Iено реальное состояние ценопопуляции 

от емкости насыщения экотопа и каким образом добиться макси­
мального соответствия этих показате.пей. Известная неравноцен­
ность как особей, так и микрофрагментов ценопопуляции, отра­
женная в выборке, при достаточно большом ее объеме позволяет 
вычJiенить и объединить микрофрагменты разных состояний цено­
попуJiяuии и сообщества. 
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Состояние ценапопуляции оценивают по ряду признаков, в том 
числе по уровню продуктивности. Зависящая от многих факторов 
веJiичина продукции Jiуговых злаков в итоге опредеJiяется соотно­

шением всего двух показателей - плотности стеблестоя и мощности 
побегов, веJiичина хозяйственного урожая ХJiебных зJiаков - соот­
ношением чис"1а зерен на единицу ПJiощади и массы 1000 зерен. К до 
сих пор не поJiучившей удовJiетворитеJiьного разрешения пробJiеме­
что Jiучше: «Много меJiких» иJiи «Мало крупных» (побегов, зерен) -
можно подойти с точки зрения попуJiяционного анаJiиза уровня 
продуктивности. Вариационный ряд значений каждого из двух приз­
наков, опреде"1яющих веJiичину продукции, разбиваем на две части: 
Xt~X и xt>X. Совмещая ряды, поJiучаем 4 сочетания: "Xt~X и 
xt>X по обоим признакам, xt>X по одному и х;~Х по другому 
признаку. 

Первое из этих сочетаний отражает состояние популяцион­
ного пессимума (ПП), характеризующееся более низкой по срав­
нению со средней для участка продуктивностью. 

Второе соответствует популяционному оптимуму (ПО) и одной из 
оценок потенциального уровня продуктивности. Однонаправленность 
и~менения обоих признаков и самой величины продукции свццеrельствует 
о _преобJiадании в этих двух сериях микроучастков экатопического 
контроJiя над популяционным. Следующие 2 сочетания значений 
признаков дают разнонаправленные отклонения величины продук­

ции от среднего для участка уровня продуктивности и связаны с пре­

обладанием собственно популяционной регуляции (по типу обратной 
связи). Если мощность побегов Xt~X сочетается с плотностью 
стеблестоя выше средней для __vчастка, это можно рассматривать 
как состояние эффекта загущения (ЭЗ) в пределах емкости данного 
экотопа. Пр<2!ивоположное соотношение (xt>X для мощности 
побегов, Xt~X для плотности стеблестоя) характеризует состояние 
компенсаторного разрастания ( КР) побегов при пониженной плот­
ности стеблестоя. 

Таким образом, более высокая, чем в среднем на участке, плот­
ность стеблестоя свойственна двум состояниям ценапопуляции 
(ПО и ЭЗ) и поиижеиная плотность- двум другим (ПП и КР). 
По мощности побегов, соотнесенной со средней для участка ее ~­
личиной, состояния ценапопуляции образуют пары ПО-КР (xt>X) 
и ПП-ЭЗ (xi~X). 

Такие же состояния фрагментарно представлены и в посевах 
пшеницы. Хотя для диагностики состояний агроценопопуляции ис­
пользуются другие признаки (число зерен на единицу площади, 
масса 1000 зерен), роль их в определении величины хозяйственного 
урожая аналогична роли плотности стеблестоя и мощности побегов 
в определении величины биологического урожая ценапопуляций 
луговых злаков. Именно поэтому при анализе наших материалов 
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данные по природным злаковникам и аграфитоценозам в двух по­
следующих таблицах (см табл 59-60) объединены. 

Выделение 4-х состояний (ПП, ПО, ЭЗ, КР) -рабочая схема, 
очень полезная при анализе конкретных ситуаций. В табл. 59 при­
ведены оценки продуктивности 20 участков луговых сообществ 
(надземная биомасса, г /0,1 м2 ) и 7 а грофитоценозов пшеницы 
(урожай зерна, г /0,1 м2 ), соответствующие выделяемым состояниям 
ценопопуляций. Во всех случаях уровни продуктивности состояний 

Т а блиц а 59 

Уровни продуктивности (надземная биомасса или урожай зерна, г /0,1 м2 ,) 
соответствующие разным состояниям природных ценопопуляци'й луговых злаков 

и агроценопопуляций пшеницы 

Шифр участка 
Состояние ценопопуляции 

или 

название сорта пп по эз КР 

Луговые сообщества 

ВЛП-ВО 61,0±2,4 127.4±5.1 Bl,9±3.4 Bl,4±4,7 
ХВЛП-ВО 59,0±2,1 145,9±11,6 94,6±3,5 94,2±6,В 
ВЛ-1 33,6±1.7 74,9±В.О 51,4±3,В 41,7±2,0 
ВЛ-П 27,В±2.2 52,2±2,7 45,6±1,9 39,3±2,5 
ВЛ-Ш 46,1±1,7 101,9±6,9 70,3±2,7 61,В±2,4 
кв л 31,5±1.6 62,2±3,6 45,3±3,7 39,1±1,6 
хвл 60,4±4.2 131,2±9,1 ВО,5±4,5 В4,2±3,7 
ЧмВЛ 9,5±0,В 27,7±3.4 16,6±0,В 12,6±0,9 
ПВЛ-1 12,В±О,6 27,9±1.0 19,4±2,1 16,6±1,2 
ПВЛ-П 20,B±I,2 50,3±1.В 3B,I ±3,7 29,7±2,0 
ЧТВЛ-11 39,1±2,В В4,4±6,9 59,2±2,В 45,0±4,1 
КпрВЛ-1 37,9±4.5 В5,9±6,5 52,0±3,9 53,0±5,6 
КпрВЛ-11 37,6±3,5 7B,I±I,5 62,В±3,2 62,4±5.6 
А пл. 15,6±1,5 42,В±3,3 27,3±1,9 24,6±2,6 
А(орт.) 2В,7±1,6 52,9±2,7 39,2±2,4 35,2±2,3 
АБ 20,0±1.9 44,4±2,7 27,6±1,4 30,3±1,6 
ХБ 15.4±1.1 32,0±1,4 23,6±1,3 25,1±1,5 
хдл 50,0±3,0 9B,I±6,9 77,9±2,9 60,2±4,1 
длн 52,4±2,0 97,В±6,1 74,4±4,4 74,6±2,7 
тз 19,1±0.В 35,0±1,2 29,0±1,В 23,7±0,9 

Агрофитоциюзы пшеницы 

Дерново-подзолистая почв3 

Белорусская-ВО 34,9±2.0 59,1±3,6 

1 

51,0±2,4 3B,O±I,B 
Заря 22,B±I,I 56,5±2,6 43,1±2.7 32,1±2.6 
Л1ироновская-ВОВ 22,3±1,7 46,2±3.1 41,1±3.3 27,2±2,В 

Светло-серая лесная почва 

Ахтырчанка 2В,3±2.2 52.9±2.0 48,:3±4.4 32,B±I.9 
Белорусская-ВО 40,5±1,0 59,1±1,4 53,5±1,0 4В,2±0,В 
Л1осковская-35: 

плакор 32,1 ±1.4 51,0±1,3 46,3±1,6 33,3±1.4 
склон 33,6±1,3 45,4±1.7 46,3±2,0 37,6±1,0 
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Шифр 
участка 

ВЛП-80 
ХВЛП-80 
ВЛ-1 
ВЛ-П 
ВЛ-Ш 
квл 
хвл 
ЧмВЛ 
ПВЛ-1 
ПВЛ-11 
ЧТВЛ-II 
КnрВЛ-1 
КnрВЛ-11 
А nл. 
А(орт.) 
АБ 
ХБ 
хдл 
длн 
тз 

Белорусская-80 
Заря 
~ироновская-808 

Ахтырчанка 
Белорусская-ВО 
~осковская-35: 

nлакор 

склон 

Таблица 60 
Достоверность различий (t) 

уровней продуктивности ценапопуляций злаков, 

соответствующих их разным состояниям 

Сра·вниваемые состояния ценопоnу 

ПП-ПО ПП-ЭЗ ПП-КР ПО-ЭЗ 

dfl dfl 
1 

t df t t t 
1 

Луговt>lе сообщества 

44 11,77 56 5,02 51 3,86 46 7,42 
35 7,37 61 8,72 5О 4,94 46 4,23 
19 5,05 22 4,28 31 3,09 15 2,65 
15 7,01 26 6,12 27 3,45 19 2,00 
35 7,85 51 7,59 51 5,34 38 4,26 
23 7,79 30 3,42 33 3,36 23 3,28 
13 7,06 22 3,26 27 4,25 19 5,00 
18 5,21 27 6,28 25 2,58 21 3,18 
23 12,91 22 3,03 24 2,84 17 3,66 
24 13,66 22 4,45 24 3,82 22 2,97 
19 6,08 29 5,08 22 1,19 24 3,38 
12 6,08 20 2,37 16 2,10 20 4,47 
16 10,63 28 5,32 26 3,76 20 4,33 
21 7,51 23 4,83 22 3,00 22 4,07 
21 7,71 20 3,64 I!J 2.32 19 3.80 

9 7,39 20 3,22 19 .J,Ifi 17 5,53 
16 9,32 25 4,82 23 5,22 23 4,40 
22 6,40 30 6,69 24 2,01 26 2,70 
26 7,07 36 4,55 45 6,61 16 3,11 
26 11,04 31 5,02 31 3,83 29 2,78 

Агрофитоценозы пшеницы 

дериово-nQдзолистая nочва 

1 

24 

1 
5,87 

1 

23 

1 

5,16 

1 
~1 

1,15 

1 
21 1 1,87 

47 11,95 41 6,95 3,30 34 3,57 
14 6,75 17 5,07 16 1,49 13 1,12 

светло-серая лесная nочва 

17 8,28 13 4,06 21 1,55 14 0,95 
55 10,81 60 9,22 59 6,02 57 3,26 

22 9,90 20 6,67 22 0,61 24 2,28 
16 5,51 22 5,34 26 2,44 20 0,38 

ПП-ПО, ПП-ЭЗ и ПО-КР достоверно различаются (табл. 60). Лишь 
на ОДНОМ из участков (ВЛ-11) природных з.1аковников отмечена 

тенденция сближения уровней продуктивности состояний ПО-ЭЗ. 
Напротив, в 4-х аграфитоценозах из семи повышение урожайности 
за счет загущения посевов - перспективный агроприем. П:ютность 
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1 

ЛЯ!! ИИ 

ПО-КР 

df t 

41 6,63 
35 3,84 
14 4,02 
20 3,50 
38 5,49 
26 5,86 
24 4,79 
19 4,29 
19 7,24 
24 7,66 
17 4,91 
16 3,83 
18 2,71 
21 4,33 
18 4.99 
lfi М9 
21 3,36 
20 4,72-
25 3,48 
29 7,53 

23 

1 

5,25 
35 6,63 
12 4,54 

22 7,28 
56 6,77 

26 9,27 
24 3,96 

ЭЗ-КР 

df t 

53 0,09 
61 0,05 
17 2,26 
31 2.01 
54 2,35 
33 1,54 
33 0,64 
28 3,33 
18 1,17 
22 2,00 
27 2,86 
24 0,15 
30 0,06 
23 0,84 
17 1,20 
27 1,27 
30 0,76 
28 3,52 
35 0,04 
34 2,64 

22 4,33 
19 2,93 
15 3,21 

18 3,24 
61 4,14 

24 6,10 
30 3,88 

3 агроценопоnуляций пшеницы (Белорус­
ская-ВО на дерново-подзолистой почве; 
Мироновская-808; Ахтырчанка) была 
настолько ниже допустимой емкостью 
агроэкотопа, что компенсация роста не 

дала превышения продуктивности н·ад 

уровнем, свойственным состоянию попу­
ляционного пессимума. В природных це­
нопопуляциях такие ситуации складыва­

ются редко (участок ЧТВЛ-11 или прояв­
ляl.'тс'я тl.'нденция ныхода из них (участ­
ки Kнpl3Jl-l, ХДЛ). 

Сравнение уровней продуктивности, 
соответствующих состояниям ЭЗ и КР (см. 
табл. 59-60), выявляет принципиальное 
различие между природными ценапопу­

ляциями и агроценопопуляциями злаков. 

В аграфитоценозах компенсация роста· 
за счет увеличения площади питания от­

дельноrо растения ни на одном из участ­

ков не сравняла уровни продуктивности 

состояний КР и ЭЗ. В природных злаков­
инках, наоборот, эти уровни достоверно 
различались на 6 участках из 20 и на 2 
(ВЛ-11, ПВЛ-II) намечалась тенденция 
их сближения. 
Размах изменчивости признака играет 

очень большую роль именно в компенса­
торных реакциях. Из обследованных в 
1983 г. агроценопопуляций пшеницы на­
иболее сильно варьировала (Cv= 15,8%) 
масса 1000 зерен у сорта Заря. Масса 
10 побегов вейника· Лангсдорфа в 1984 г. 
имела максимальное значение Cv=33,4% 
на участке КпрВЛ-1. 

В первом случае размах изменчивости 
составлял 1,9 раза, во втором был ровно 
вдвое меньше. 

Одним из важных моментов попу.1яционного ана.1иза уровня 
продуктивности яв.1яется проверка ну.1евой гипотезы о равноверо­
ятности состояний, которой соответствует равномерное распреде­
ление частот. Д.1я этой це.1и пригоден критерий хн-квадрат- но 

выборка должна содержать не менее 30 [74), а каждый класс- не 
менее 5 площадок [30, 74, 89). Для таблицы 2х2 df=3 и Х2 0 05 =3,84. 
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[99]. Теоретическая частота, с которой сравниваются эмпирические, 
составляет 1/4 объема выборки. 

Нулевая гипотеза о равновероятности 4-х состояний ценапопу­
ляций злаков была проверена для 18 участков луговых сообществ и 
7 аграфитоценозов пшеницы. Оказалось, что соответствуют не ну­
левой, а альтернативной гипотезе (состояния неравновероятны) 
посевы озимой пшеницы Заря и .яровой пшеницы Московская-35 
на склоне- в первом случае по частоте преобладает состояние 
популяционного оптимума, во втором - компенсаторного разраста­

ния. Для 8 луговых сообществ (участки ХВЛП-80, ВЛ-П, ВЛ-Ш, 
ХВЛ, ЧТВЛ-П, КпрВЛ-1, КпрВЛ-П, ХБ) нулевая гипотеза также 
оказалась несостоятельной. На остальных 1 О участках частоты 
состояний уравновешены. 

Количественные характеристики состояний ценопопуJiяций 
подвержены пространствеиной и разногодичной изменчивости. Раз­
ногодичная изменчивость может быть показана на примере цено­
популяции днукисточника тростниковидноrо, основного ценоозообра­
зовjlтеля разнотравности-двукисточникового луга в riойме небольшой 

речки (Шалинский район СвердJювской области). Отсутствие суще­
ственных от.клонений от равновероятности состояний. от'vlеченное 
в 1985 г. (Х 2=0.41), сохранилось и на следующий год (Х'=1,40). 
Осталась неизменной и другая особенность участка - проявJiение 
эффекта загущения при пJютности стеблестоя нескодько меньшей, 
а не бш1ьшей, чем опти м аJiьная (рис. 5) . Этим обстоятеJiьством 
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косвенно подтверждается ведущая роль емкости микроэкотопа в 

определении соотношения между п:ютностью и биомассой. Несом­
ненно, имеет значение и неравноценность побегов внутри клона. В 
це:юм более низкому среднему уровню продуктивности ( 1985 г.) 
соответствовали и бо:Iьший разрыв между п:ютностями, характер­
ными д.пя разных состояний ценопопуляции, и меньшая мощность 
побегов. 

НаСКОЛЬКО ОТЛI!ЧаЮТСЯ друг UT друга В ОДИН И ТОТ Же ГОД СОСТОЯНИЯ 
ценапопуляций одного вида в сообществах разной структуры, рас­

смотр-им на примере костреца Пампэ.пла, ценозообразоватедя ал"'IЮ­
виальных "1угов - хвощаво-кострецового (рис. 6, А) и пижмово­
хвощово-кострецового (рис. 6, Б). На обоих участках эффект за­
гущения прояв"'IЯ"'Iся при П"'Iотности стеблестоя, превышающей оп­
тима"'Iьную. Основная причина этого- несомкнутость травостоя. 
Но не меньшее значснис имеет и низкая емкость насыщения эка­

топа-песчаного aJIJII01311Я. В трехкомпонентном ценозе по сравнению 
с двухкомпонентным оптимальная плотность костреца была ддя 

ус"1овий 1984 г. бо"1ее чем вдвое ниже. Шка"'IЫ пдотности не пере­
крыва"'Iись, а как бы продолжади одна другую. Возрастание мощ-
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Рис. б. Количественная характеристи15а 
состояний ценопопуляций костреца Пам­
пэлла в двух сообществах. Обозначения, 
как на рис. 5 

ности побегов при понижен­
ной плотности оказалось 

недостаточным для сбли­
жения уровней продуктив­
ности костреца Пампэлла 
в двух разных по структуре, 

но находящихся неподале­

ку друг от друга сообщест­
вах. 

(Iерейдем от ценопопу­
ляционного уровня к ценоти­

ческому. Здесь также можно 
выделить 4 состояния, но на 
иной основе - по соотно­

шению биомассы злака-до­

минанта и разнотравья. Точ­
но так же значения этих по­

казателей соотносятся со 

S]JедНИМИ ДJ1Я участка хе 
Х или xi>X. Микрофраг­

менты сообщества образуют 
мозаику следующих состоя­

ний: 1) биомасса обоих ком­
понентов меньше средней; 
2) биомасса обоих компонен-
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Таблица 51 
Уровни nродуктивности (надземная биомасса, г /0,1 м 2 ), 

соответствующие разным состояниям разнотравно-злаковых сообществ 

Шифр участка эпс эос ЦОЗ ЦОР 

ЧмВЛ 15,7±0,7 30,8±2,4 24,8±1.8 20,7 ± 1,3 
ПВЛ-1 19,4±0,8 38,9±2.1 31,0±1,5 27,6±0,9 
ПВЛ-11 31,2±1,7 56,7±2,2 54,9±2,2 36,4±1,7 
ЧТВЛ-11 57,2±2,8 99,3±3,8 82,4±4,7 78,8±4,1 
КnрВЛ-1 57,0±2,4 106,4±5,8 98,2±6,7 68,2±3,3 
КnрВЛ-11 57,6±3,6 101,7±6,0 85,8±2,9 72,5±5,2 
РД-1 34,9±1.9 59,1±1,8 56,7±2,3 56,9±2,3 
РД-11 31,4±2,1 64,6±3,9 52,5±2,1 40,6±3,4 
П р и меч а н и е. Р Д ~ участки разнотравно-двукисточниковых лугов. 

Т а блиц а б2 

лtостоверность различий (т) 

уровней nродуктивности разнотравно-злаковых сообществ, 

соответствующих их разным состояниям 

Сравниваемые состояния сообщества 

Шифр ::те-эос ЭПС-ЦОЗ ЭПС-ЦОР 

участка 

ЭОС-ЦОЗ 

df t df t rlf t df t 

ЧмВЛ 23 6,04 28 4,72 27 3,38 19 2,00 
ПВЛ-1 19 8,67 26 6,82 26 6,83 15 3,06 
ПВЛ-11 18 9,17 27 8,52 25 2,17 21 0,58 
ЧТВЛ-11 21 8,92 30 2,80 26 4,35 21 2,80 
КnрВЛ-1 18 7,87 18 5,79 25 2,74 11 0,92 
КnрВЛ-11 19 6,30 30 6,10 23 2,36 23 2,39 
РД-1 17 9,24 20 7,32 25 7,38 11 8,29 
РД-11 20 7,49 27 7,10 22 2,30 21 2,73 

тов больше средней; 3) больше средней биомасса злака-доминанта; 
4) больше средней биомасса разнотравья. Первое состояние обеспе­
чивает более низкий, второе - более высокий, чем в среднем для 
участка, уровень продуктивности. Так как однонаправленность 
отклонений уровней продуктивности компонентов от средних для 
участка значений косвенно указывает на сравнительно низкую или 
высокую емкость микроэкотопов, первое состояние можно охарак­

теризовать как экатопический пессимум, второе - как экатопический 
оптимум (экотопический предел уровня продуктивности) сообще­
ства. Введем условные обозначения (ЭПС и ЭОС), так как они будут 
необходимы для таблиц. Третье состояние характеризует ценотичес­
кий оптимум злака-доминанта (ЦОЗ), четвертое- разнотравья 
(ЦОР). 
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Vl нтраttенотическая мозаика содержит все указанные состояния. 
Поэтомv nонятия экотопического (и ценотического) оnтимума и 
nессимума могут быть усnешно исnо.1ьзованы не то-1ько nрЙ ана­
.1изе серии сообществ (как это nринято), но и когда рассматривают 
соотношение фрагментов разных состояний одного сообщества 
в nреде.1ах опреде.1енного контура. Каждое состояние имеет свой 
уровень nродуктивности - этим и обуслов.1ена изменчивость ве.1и­
чины nродукции в nреде.1ах участка. Рассмотрим данные по восьми 
участкам (таб.1. 61 ). 

Нулевая гипотеза о равновероятности состояний оказалась сnра­
ведливой лишь для 3 участков (ЧмВЛ, ПВЛ-1, РД-11). Сравнение 
уровней nродуктивности разных состояний сообществ nоказа.1о 
достоверность раз.1ичий по этому nризнаку между nарами состояний 

ЭПС-ЭОС, ЭПС-ЦОЗ, ЭПС-ЦОР, ЭОС-ЦОР (табл_ 62). 
На 3-х участках (ЧмВЛ, ПВЛ-П, -KnpBJl-1) наблюдалось сбли­

жение уровней nродуктивности состояний ЦОЗ-ЭОС, на 4 (ЧмВЛ, 
П11.'1 1. 1 /ТВЛ-П, Р.'1 1) -состояний ЦОЗ-ЦОР. Отсутствие досто-

:-IOC-Jl()i' 

dt' t 

18 3,70 
15 4,96 
19 7,30 
17 3,67 
17 5,73 
16 3,68 
16 4,84 
16 4,64 

ЦОЗ-ЦОР 

<it'l t 

23 1,85 
22 1,94 
2R 6,65 
21' 0,58 
IH 4,02 
27 2,24 
19 0,04 
23 2,98 

верных различий в уровнях продук­
тивности состояний ЦОЗ-ЦОР­
nоказатель nотенциальной роли раз­
нотравья в nовышении общего уров­
ня продуктивности сообщества 11 

nримерно равной эффективности 
обеих ценотических тактик комnо­
нентов сообщества, выражающих­
ся в увеличении их собственной про­
дуктивности. Напротив, на участ­
ках ПВЛ-П, KnpBJl-1, КпрВЛ-П, 
Р Д-П уровень продуктивности сооб­
щества в состоянии ЦОЗ достоверно 
выше, чем в состоянии ЦОР (см. 
табл. 62). Это указывает на более 
высокую эффективность ценотичес­

кой тактики злака-доминанта и nодчеркивает его nервостепенную 
роль в оnределении уровня продуктивности сообщества. Эта це­
нотическая тактика основана на трех популяционных - nовышении 

nJютности стеблестоя за счет резерва nочек возобновлении (nри 
возможности совместного сушествования разных сезонных генера­

ций nобегов), возрастании мошности побегов или одновременном 
увеличении nлотности стеблестоя и мощности nобегов. 

* * * 
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* Заключение * 

РегуJiяторная по отношению к уровню продуктивности функция 
п.1отности популяции - явление, имеющее очень важное значение 

для дикорастущих и ку.1ьтурных злаковников. И мен но плотность в 
первую очередь опреде.1яет величину разрыва между реальной и 
потенциальной продуктивностью, а оптимизация плотности (в ходе 
естественной динамики и.1и в резу.1ьтате це.1енаправленного вме­
шательства че.1овека) существенно повышает степень реализации 
потенциа.1ьной продуктивности. При эксп.1уатации естественных 
сенокосных и пастбищных угодий, а тем более при создании аграфи­
тоценозов необходимо знать экатопический предел и ценотический 
оптимум п.1отности не в общем плане, а конкретно для каждого кон­
тура. По.1учение таких характеристик с учетом особенностей каж­
дого участка и каждого поля севооборота (хотя бы прикидочных­
по серии ана.1огов) будет способствовать повышению эффектив­
ности се.1ьскохозяйственных мероприятий. 

Практика оптимизации уровня продуктивности (на основе оп­
тимизации плотности попу.1яций) -область, в которой совместные 
уси.1ия агронома и геоботаника обещают быть особенно плодотвор­
ными. Недоступные отде.1ьному хозяйству специа.1ьные опыты с 
нормами высева могут быть успешно заменены анализом связи про­
дуктивности с п.1отностью агроценопопу.1яции в производственных 

посевах этого хозяйства, в резу.1ьтате чего будут выявлены оп­
тимальные интервалы п.1отности. Учеты, проведеиные в годы с разной 
погодной обстановкой и на разных почвах, - основа для разра­
ботки шка.1 оптима.1ьной п.1отности той или иной культуры в данном 
регионе. 
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