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На основе массива из 1083 геоботанических описаний, собранных в ландшафтах верхнего и среднего тече
ния р. Печоры, с использованием коэффициента сопряжённости Бравэ методами теории графов выделено пять 
групп совместно встречающихся видов. Интерпретация данных с использованием экологических шкал и ко
эффициента индикаторных значений вида показала, что выделенные плеяды могут рассматриваться как эко
лого-ценотические группы видов. Часть из них достаточно типична для северо-западных и центральных райо
нов России, другие отражают специфику растительного покрова исследованного региона.

Five groups of conjugated species were selected using the graphs theory and conjugation coefficients of Brave. 
The data from 1083 relevies obtained by researches in the upper and middle stream of the Pechora river basin were 
analyzed. Interpretation of the results with ecological scales and constancy coefficient IndVal showed these groups 
to be coenotic (or eco-coenotic) groups. Some of them seem to be typical for North-West and Central parts of 
Russia; others reflect the specificity of the investigated region.

Исследования многих поколений специ
алистов в области науки о растительности 
привели к формированию представлений о 
том, что растительное сообщество (фитоце
ноз) представляет собой в большей степени 
не случайное, а закономерное сочетание ви
дов. Причины этого явления кроются как в 
особенностях экологических параметров ме
стообитания (экотопа), так и свойствах ви- 
дов-эдификаторов, способных их трансфор
мировать с образованием специфичных био
топов. Совокупности видов, характеризую
щихся сходными экологическими потребно
стями и приспособленных к определённым 
биотопам, в современной ботанической ли
тературе [ 1 - 3 ]  определяются как эколого- 
ценотические группы («свиты»). Выделение 
таких групп, имеющих значительную инди
кационную роль, сегодня является важным 
этапом при классификации растительного 
покрова, особенно с позиций эколого-фло
ристического подхода, и изучении его дина
мики. Сведения об экологических потребно
стях и ценотической приуроченности видов 
традиционно используются в сравнительной 
флористике. Состав эколого-ценотических 
групп (ЭЦГ) растений в пределах достаточ
но крупных географических регионов ос
таётся достаточно стабильным, поэтому пер
воначально их выделяли эмпирически [1, 2]. 
В последние годы для этих целей всё чаще 
используют методы математической стати
стики -  доказано, что многие виды отлича
ются высокой степенью взаимной сопря
жённости.

К настоящему времени детально разра
ботана типизация ЭЦГ для северо-западных 
и центральных областей Европейской Рос
сии [1,2]. Как справедливо отмечал А.А. Ни- 
ценко [1], подобные системы не могут быть 
универсальными, поскольку индикаторное 
значение одного и того же вида в разных ча
стях ареала в той или иной степени меняет
ся. В связи с этим выявление ЭЦГ в расти
тельном покрове различных регионов доста
точно актуально. Нами была поставлена цель 
определения экологических потребностей 
видов и выделения ЭЦГ сосудистых растений 
на территории европейского северо-востока 
России, в бассейне верхнего и среднего тече
ния реки Печоры. Здесь проходят границы 
распространения и накладываются ареалы 
многих видов растений. Истоки и правые 
притоки Печоры берут начало в Уральских 
горах, где ярко выражена высотная пояс
ность растительного покрова от предгор
ных лесов до горных тундр. Всё это обуслов
ливает большое разнообразие и региональ
ную специфику флоры и растительности.

Материалы и методы

Материалом для анализа служила база 
данных, включающая в себя массив из 1083 
геоботанических описаний, выполненных по 
стандартной методике специалистами отдела 
флоры и растительности Севера Института 
биологии Коми НЦ УрО РАН (преимуще
ственно С.В. Дёгтевой, а также В.А. Марты
ненко, Ю.А. Дубровским, С.Н. Плюсниным,
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И.А. Лавриненко, О.В. Лавриненко) в пери
од с 1987-го по 2006 г. в равнинных, предгор
ных и горных ландшафтах верхнего и сред
него течения р. Печоры и её притоков: Унья, 
Илыч, Белью, Малый Паток, Большая Сыня.

Согласно принятому сегодня ботанико
географическому районированию [4] боль
шая часть рассматриваемой территории отно
сится к Урало-Западносибирской провинции 
Евразиатской хвойнолесной области; тёмно
хвойные и смешанные лиственно-тёмнохвой- 
ные леса равнинной ландшафтной зоны вхо
дят в состав её Североевропейской провин
ции. Основные типы растительности -  леса 
равнинных пространств, предгорий и склонов 
Уральских гор, сформированные преимуще
ственно видами сибирской полидоминантной 
тайги -  прежде всего Picea obouata\  и в мень
шей степени Abies sibirica, Larix sibirica, Pinus 
sibirica, а также болота и горные тундры. На
ряду с описаниями перечисленных типов ра
стительного покрова в обработку поступили 
описания кустарников, сообществ травянис
тых многолетников, горных редколесий и на
рушенных фитоценозов, в том числе форми
рующихся в антропогенных местообитаниях.

Список сосудистых растений, зарегистри
рованных в массиве геоботанических описа
ний, включал 585 видов. Из него на первом 
этапе обработки были исключены виды, 
встретившиеся менее чем в 20 описаниях. 
Всего в последующий анализ были вовлече
ны 230 видов. Для них рассчитали значения 
коэффициента сопряжённости Бравэ [6]. На 
основе матрицы сопряжённостей построили 
граф, вершинам которого соответствовали 
рассматриваемые виды (230), а рёбрам -  рас
считанные значения коэффициента (более 
10000). После этого на графе выделили груп
пы совместно встречающихся видов. При этом 
исходили из того, что все виды внутри такой 
группы (плеяды) должны быть положитель
но сопряжены и не иметь ни одной отрица
тельной связи. Для автоматизации расчётов 
величин коэффициента сопряжённости, визу
ального отображения полученной матрицы в 
виде графа и выделения плеяд сопряжённых 
видов использован модуль «GRAPHS», раз
работанный в Институте биологии Коми НЦ 
УрО РАН [7].

С целью интерпретации результатов ис
пользовали данные об отношении видов к ос
новным экологическим факторам (влажность, 
общее богатство и кислотность почв, освещён

ность) , значения которых определяли с исполь
зованием экологических шкал [8, 9] и их це- 
нотической приуроченности к тому или иному 
типу растительности. Ценотичеекую приуро
ченность оценивали, применяя коэффициент 
индикаторных значений вида IndVal [3, 10].

Результаты и обсуждение

При обработке материала было выявлено 
пять плеяд (табл. 1, рис. 1), в которые вошли 
154 вида, причём размеры этих групп значи
тельно различались (от 13 до 55 видов). Ло
гично предположить, что виды, составляющие 
разные плеяды, могут различаться по эколо
гической валентности и экологическому оп
тимуму. Для того чтобы интерпретировать 
полученные группы видов с экологической 
точки зрения, для каждой из них были оп
ределены средние значения и стандартное 
отклонение баллов экологических шкал [8 , 
9], отражающих потребности видов в ув
лажнении, общем богатстве, кислотности 
почв и освещённости (табл. 1). С исполь
зованием i-критерия Стьюдента показано 
(табл. 2), что выделенные совокупности ви
дов в большинстве случаев демонстрируют 
неодинаковое отношение к условиям среды.

Так, по фактору увлажнения, рассчитан
ному по шкале Л.Г. Раменского [8], статис
тически достоверно отделилась плеяда 1, для 
которой средние баллы находятся в пределах 
от 80 до 100 (увлажнение от сыролугового до 
болотного). Остальные плеяды по рассматри
ваемому фактору не показали чёткого разли
чия. Средние значения параметра лежат на 
уровне 70-75 баллов, что соответствует влаж
нолуговой группе ступеней увлажнения. Мак
симальный размах значений баллов по фак
тору увлажнения наблюдается для плеяды 4, 
минимальный -  для плеяды 3.

По фактору общего богатства почв виды, 
входящие в состав плеяд, образуют ряд, вклю
чающий растения олиготрофы, олигомезотро- 
фы, мезотрофы, мезоэутрофы и эутрофы. При 
этом практически между всеми сравниваемы
ми группами сопряжённых видов наблюдают
ся статистически достоверные различия. Ис
ключение составляет лишь пара плеяд 1 и 2. 
Наиболее требовательными к богатству почв 
оказались виды плеяд 5 и 4, наименее -  рас
тения плеяды 1.

В отношении фактора кислотности почв 
сгруппировались плеяды 1 и 2, для которых

1 -  Латинские названия сосудистых растений приведены согласно сводке С.К. Черепанова [5] 33
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баллы кислотности в шкалах Д.Н. Цыганова 
[9] варьируют от 4,1 до 4,5, что соответствует 
режиму сильнокислых и кислых почв, а так
же плеяды 4 и 5 со средними значениями по
казателя 6,9-7,2 балла (слабокислые почвы). 
Плеяда 3 занимает промежуточное положение.

Анализ отнош ения обозначивш ихся 
групп сопряжённых видов к фактору ос
вещённости, параметры которого рассчита
ли в шкалах Д.Н. Цыганова [9], показал, 
что наиболее светолюбивые растения при
сутствуют в плеядах 1 и 5. Для видов, во
шедших в состав плеяд 2 и 4, средние зна
чения показателя достоверно выше, что по
зволяет рассматривать их как несколько 
более теневыносливые. Максимально тене
выносливые виды отмечены в плеяде 3.

Таким образом, статистически подтвер
ждено, что выделенные совокупности видов 
характеризуются разными экологическими 
потребностями, поэтому они могут в прин
ципе рассматриваться как экологические 
группы.

С учётом того обстоятельства, что расте
ния, прежде всего эдификаторы, в результате 
жизнедеятельности трансформируют условия

Рис. 1. Граф  п л ея д  со п р я ж ён н ы х  видов

среды обитания для себе подобных, при даль
нейшей интерпретации плеяд проанализиро
вали роль образующих их видов в формиро
вании ценозов, относящихся к различным 
типам растительности. Для этого выполнили 
классификацию имеющегося массива геобо- 
танических описаний по типам растительно
сти (леса, кустарники, болота, луга, горные 
редколесья, горные тундры). С учётом того, 
что лесные сообщества в изученном регионе 
являются основным зональным типом расти
тельного покрова и формируются в широком 
спектре экологических условий, их подразде-

Таблица 2
З н а ч ен и е  ^-критерия С тью дента п ри  ср а в н ен и и  ср ед н и х  зн а ч ен и й  эк ол оги ч еск и х  ф акторов

дл я  видов р азн ы х  п л ея д

№  плеяды 2 3 4 5

У в л аж н ен и е почв

1 7 ,3 6 1 1 0 ,6 0 3 5 ,7 0 1 7 ,0 9 5

2 0 ,2 1 5 0 ,2 7 6 0 ,9 2 4
3 0 ,2 2 6 1 ,477
4 1 ,501

О бщ ее богатство почв
1 1 ,5 5 8 4 ,9 3 4 8 ,6 8 8 9 ,4 6 0
2 2 ,9 2 8 7 ,8 5 7 8 ,9 5 1

3 8 ,3 0 8 1 0 ,2 4 7
4 2 ,9 2 1

К ислотность почв
1 0 ,8 1 2 2 ,6 7 9 7 ,1 9 0 6 ,5 2 8

2 2 ,1 1 3 7 ,3 0 0 6 ,6 2 2

3 7 ,0 2 1 2 5 ,9 0 3

4 1 ,1 2 0

О свещ енность
1 2 ,8 3 0 6 ,9 8 1 3 ,2 7 5 0 ,9 6 4

2 4 ,9 0 6 0 ,9 9 5 3 ,3 4 7

3 4 ,9 1 7 1 0 ,7 7 7

4 4 ,6 9 7

3 5Примечание: жирным шрифтом выделены значения t-критерия Стьюдента при уровне значимости Р < 0,05
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I лили на группы водораздельных (включая 
| склоновые) и долинных (включая приручей- 
1 ные) лесов. В отдельную группу выделили 
| описания растительности нарушенных место

обитаний (естественных и антропогенных). 
Для каждого из видов, вошедших в состав рас
сматриваемых плеяд, рассчитали величины 
коэффициента IndVal в перечисленных типах 
растительности. Анализ полученных резуль
татов показал, что виды, входящие в состав 
плеяд, характеризуются значимой ценотичес- 
кой ролью во вполне определённых расти
тельных сообществах (табл. 3).

По ценотической приуроченности абсо
лютное большинство видов плеяды 1 оказа
лось типичным для болот и в меньшей степе
ни для заболоченных сосняков водоразделов. 
В плеяду 2 вошли виды, у которых значения 
коэффициента IndVal были наибольшими в 
горных редколесьях и тундрах. В плеяду 3 
преимущественно сгруппировались виды, 
характерные для лесов. Самой многочислен
ной оказалась плеяда 4, которая объединила 
виды, обычные для растительных сообществ, 
формирующихся в пойменных ландшафтах 
(лугов, кустарников и лесов). Плеяда 5 
включает виды, встречающиеся почти ис
ключительно на лугах и антропогенно нару
шенных территориях. Таким образом, полу
ченные плеяды можно рассматривать как 
ценотические группы видов.

Учитывая, что виды выделенных сово
купностей характеризуются разными требо
ваниями к экологическим условиям, следуя

принципу тройной верности (виды верны 
друг другу, приурочены к определённым ра
стительным сообществам и встречаются в 
сходных экологических условиях) их можно 
трактовать как эколого-ценотические груп
пы. Условно их можно обозначить следую
щим образом: плеяда 1 -  болотная ЭЦГ, 2 -  
ЭЦГ горных тундр и редколесий, 3 -  лесная 
ЭЦГ, 4 -  ЭЦГ долинных экотопов, плеяда 5 -  
ЭЦГ луговых и прибрежно-водных видов.

Сравнение состава выделенных нами 
плеяд и эколого-ценотических групп видов, све
дения о которых имеются в литературе [1, 3], 
показало, что он в той или иной мере сходен. 
Так, основные «ядра» болотной, лесной и лу
говой плеяд совпадают с ЭЦГ, выделенными 
для северо-западных (совпало 85% от видо
вого состава, рис. 2) и центральных (80%, 
рис. 3) районов России. Наибольший инте
рес, на наш взгляд, представляет плеяда, 
объединившая виды долинных местообита
ний. Растения, вошедшие в неё, в других ре
гионах Европейской России включены в ши
рокий спектр ЭЦГ. При этом обращает на 
себя внимание тот факт, что большая их часть 
в центральном регионе отнесена к группам 
неморальных и нитрофильных видов. Такие 
результаты, по-видимому, объясняются тем, 
что виды указанных ЭЦГ являются требова
тельными к общему богатству почв, а в усло
виях Севера наиболее благоприятные усло
вия для их существования формируются пре
имущественно в долинных местообитаниях, 
почвы которых характеризуются повышен-

Таблица 3
У ср ед н ен н ы е вел и чи н ы  к о эф ф и ц и ен та  IndVal в ы дел ен н ы х п л ея д  в р азн ы х  т и п ах  р астител ьности

в одор аздел ь н ы х и д о л и н н ы х  экотопов

№
 п

ле
яд

ы

Б
ол

от
а

В одор аздел Д ол и н а

Г
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ре
дк
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Г
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П
ой

м
ен

н
ы

е 
лу

га

Б
еч
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н

и
к

и

1 2 6 ,2 0 ,1 0 ,3 1,2 0 ,2 1 1 ,5 0 ,2 0 ,5 0 ,0 0 ,1 0 ,0 0 ,0 0 ,2
2 0 ,7 1 8 ,3 1 5 ,9 1,2 0 ,2 1,4 0 ,3 0 ,3 0 ,5 0 ,3 0 ,1 о д 0 ,1
3 0 ,4 4 ,5 1,2 4 ,2 0 ,3 2 ,0 7 ,8 1 0 ,2 4 ,5 1 1 ,7 0 ,3 0 ,1 0 ,1
4 0 ,1 0 ,1 0 ,0 0 ,4 0 ,7 0 ,0 0 ,7 0 ,1 9 ,0 4 ,7 1 2 ,7 5 ,0 1,3
5 0 ,4 0 ,0 0 ,2 0 ,0 5 ,9 0 ,0 0,1 0 ,0 0 ,4 0 ,0 1,0 7 ,4 7 ,8
N 84 35 101 22 36 47 77 174 46 121 46 157 81

Примечание. N  -  количество геоботанических описаний. Жирным шрифтом выделены наибольшие значе
ния коэффициента IndVal
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Рис. 2 . М еры вклю чения «свит» А .А . Н иценко  
в вы деленны е группы  соп р я ж ён н ы х видов.

1 -  В одно-болотны е свиты, 2 -  Л уговы е свиты,
3 -  Л есн ы е и оп уш еч н о-п ол н я н н ы е свиты,

4 -  С орно-рудеральны е свиты; А  -  Болотная ЭЦГ, 
Б -  Л есн ая  ЭЦГ, В  -  ЭЦ Г луговы х и  п р и бр еж н о

водны х видов, Г -  ЭЦ Г дол и н н ы х экотопов.

Рис. 3 . М еры вклю чения ЭЦ Г для центральной  
Р оссии  в вы деленны е группы  соп р я ж ен н ы х  

видов. 1 -  В одно-болотны е, 2  -  Л уговы е,
3 -  Бореальны е, 4  -  Н еморальны е, 5  -  Н итро- 

ф ильны е, 6  -  Боровы е виды; А  -  Б олотная ЭЦГ, 
Б -  Л есн ая  ЭЦГ, В  -  ЭЦ Г луговы х и п р и бр еж н о

водны х видов, Г -  ЭЦ Г дол и н н ы х экотопов.

ным содержанием биогенных элементов. 
Специфичной для изученного региона явля
ется также плеяда растений горных тундр и 
редколесий. Её обособление отражает харак
терные черты организации растительного 
покрова в горной ландшафтной зоне Север
ного и Приполярного Урала, связанные с 
высотной поясностью.

Заключение

Таким образом, в ходе проведённого ис
следования с применением методов теории 
графов и статистической обработки в расти
тельном покрове бассейна верхнего и средне
го течения Печоры выделено пять плеяд со
пряжённых видов, которые с использовани
ем экологических шкал и данных о ценоти- 
ческой роли видов в различных типах расти
тельности могут быть интерпретированы как 
эколого-ценотические группы. Часть из них 
достаточно типична для северо-западных и 
центральных районов Европейской России, 
другие отражают специфику растительного 
покрова региона, располагающегося на гра
нице двух частей света -  Европы и Азии. Вы
деленные эколого-ценотические группы ви
дов различны по объёму, проявляют опреде
лённую степень неоднородности по экологи
ческим и ценотическим свойствам формиру
ющих их видов. В связи с этим поставлена за
дача их более глубокого анализа.
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