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В . Л. Комаров рассм·атривал растительность I<ак явление 
историчес-кое, н аходящееся в развитии и сох.раняющее признаки 

прошлых этапов. Динамика растительности речных долин зонь! 
тундры подробно изучалась в долине р. Колвилл на Север~ои 
Аляске (Biiss and Cantlon, 1957) , на полуостровах Гыдан, 
Ямал и Тазавеком в Западиой Сибири (Тыртиков, 1974) и др. 

В задачу н-астояще й работы входи.по изучение характера 
перестройки растительных сообществ в ходе первичных сукцес­
снй в долине р. Амгуэма с nомощью количественных ме'!'одов. 

Полевые исследования проводились в августе- 1973 г. на 
участке правобережья р. Ам гуэма, нахо;дящегося на широте 
67°3? и долготе 178°22 

Природные . условия 

Рассматриваема я территория , согласно ботанико-географ:J ­
•:: ескому подразделению Чукотк и (Юрцсn, 1967, 1973) , отно~иr­
с я . к подзоне северных гипо(jркт11ческих тундр зоны гипса-ркти-

ч еских тундр. . 
В долине р. Амгуэма н а исследуемом. у~астке_ выражены 

низкая и в.ысоi<ая nоймы и nервая надnоименная 1ерраса. Для 
поймы характерны г.аJiечпы е н n есчаные nляжи, береговы е 
ьалы старич1iые озер1ш с з аил енными берегами. На хорошо 
д реш~1 рованных песчаных и 11 есчано-rал ечных nочвагрунтах 
ПОЙМЫ !J реобладаЮТ KY j)TИifHЬJe J<у старнич.!<..ОВЫе тундрЫ С ГОС­
ПОДСТВОМ гипсарктических и аркто-ал ьпиис~их · видоn (Arcto~s 
alpina , Empe'truш nigrum и др.). Песча;-1ыи состав суб~тра г~ 
и деятельность ветра сnособствуют ооразованию пес. rань~~ 
rрнв, на I<C'Jтopьrx развиваются сомкнутые з.а росли ив из Sal1x 
pulch!"a, S. ~lauca и других, достнгающих 2-2,5 м высоты. 
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В растительном покрове надnо!"Iменной террасы npeoбJ I адшот 
заболоченн~rе тундры и болота , ореди J<Оторых разбросана сеп, 
м ногочисленных озер преимущественно термекарстового проис. 
хождения. Для увалистой р звннны характерны кочкарнЬ!е н 
мет<абугристые r<устарничково-осоково:пушИцевы е и кустар­
ничково-осоково-моховые тундры. 

Методика 

На поперечном профщrе (рис. I) nр а nобережья -р. д·~ 1гуэма 
от низкой nоймы до водораздел ьной равнины в ра зличных ра­
стительных группировках , на ходящихся на раз ных стаднях 
лервичных сукцессий, . было заложено восемь пробных nлоща­
дей ( I О Х .ЗО м 2). Это вnолне соответствует тому размеру проб­
! \ОЙ nлощадИ, на которой проявтнотся оснqвные ч ерты строения 
сообщества: ! характер доминантов , видовая насыщенность , мо­
з аичная структура и т. д. Внутри пробных nлощадей были от­
~Jечены и закартированы границы микроценозов, что nозволиJJО 
иn редели~ь соотношение их nлощаде й. Для каждого м нкроце­
l юза давалась характ~ристика приуроченности к эл ементам 
миr<ро - и нанорельефа, составлялисъ подробные флористические 
C ПJ-ICI\11 , всех ярусов с показатеJrя ми проективного покрытия. 
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Рис. 1. Схема лолереqного lп,;офнл~ p acтJIТCJJьн oro локро11а правоuережья 
долrшы р . А Iгуэма: 1 - курт Jншые . ввняково-r<устарннчковые оп<рытые 
груплировr< ~1 <а сухом песч а но- гэлечнqм аллюви и н н экой nоймы ; l 1 - зароt::­
л н Arctophila fulva в ллоскнх ПОJII!Женттх · JI НЗJ<o J·r поймы с нлнстьшн поч­
ноrрунтами; 1 1- куртинные t<уста рн,-rчковьr е dтr< рьпые группировки на cy­
,:o~ J nесчано-Jалечном аллювr111 высокой поймы; 111- нвняJ<о вые за рослн 
(Salix pulchrd, S. glauca) 1-/а песч аных гривах вдо.1 ь старого русла рекн; 
11 ---: кочкарнь е осоко_во-nуш~rево-гнпJюоы е тундры (Carex sta ns. Erioplюrum 
''a ~;natull!, A~acomшum pal rslre) н а суглннистых почвагрунтах п е рвоii над· 
поим еннон те расы; V1- 11 шнцево-осоковое ннз ннное болото (Erioplюrum 
;> пgusblolJut11, Carex saxaШi . н а заиленны х суглшн< а х переувлажн енных за-
11адин первой н адпойменно ~r террасы ; \11! - ра з нотравно-куста рн1rчковые 
~ундрьr на мареноnодобJу>iх от.поження х северо-з а ладного ск,lон а правш·о 
оорта долины; Vl/ 1- r_<O'jl{apнь е ерннч ково-осокова-n уuрщевы е тундры (B etul н 
cx rl.s, Carex stans, Erюphorum · vag i 'пalum) на суrлинисто-су песчаньr х почщJ·-

rрунтах холмисто-у.валистой равнины 

fбсу/цение ма,ериа"оо н р~,аультаты 
Днцамю а раститеJIЫJОго покрова в условиях речных долин 

НаГЛЯДНО отражена Б nrстраНСТВ!-ОННОМ , распреде.лении расти· -
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тельных сообществ. Как отмечает Б . Н . Городков , «з аrюr-томер­
I !Ое р асnрсдсле 11и е растительных ассоциаций узкими полосамн 

· на нар астающем алтовии представляет как бы консnект онто­
т · е н етi1 ч есrшх смен, ведущ11х растительность пой iVJ ЬТ к се суб­
кл им аксу» (1946, с. 90). 

Основн ы е сукцессионные ря ды, или присеры (Cl ements, 
1949), н а чи наются с заселения обнаженных участков и, nроходя 
че рез ряд стадий прогр есснвного . р азвития от ПIН!мrттивriы х 

несфо рмнровавшнхся груп пнроnок к бо.'lсе сложившимся, за ­
канчиваются в виде кл и маr<совьтх сообществ . Последние rr aи .. 
Сюлее полно отражают черты nочве нно-климатнческих ус.~ов и ~r 
д анной зоны и достигают, по м нению В . Д. Александровон 
( 1964), ма-ксп'\1 а льной степ е11 н вы работанностн. Нспр екр ащаю­
щтiеся нзмеr1 е rтня в растител ьном пО I<JЮве определнют относи­

ТСJlЬ н ость кл имаксовых сообществ. В. Н. Беклеi\ЧШJ ев ( 1956) 
сч итает , что тr а см ену Иl\1 приходнт регрессивные (м етакли ма­
тические) стади и суrщессий, которые характеризуются уnроще­
ниеl\I структуры , уменьшеннем nродуктивности 11 т . д. 

Р астительный покров долины р. Амгуэма от nрирусловы х 
Участков до водораздельной равнины образован н абором сооб ­
i_ц еств. отражающих nоследовательные стадии су1щессий и pac­
TiOJI0/1\eJIНЫX ОТIIОСИТеЛЬНО друг друга ПО оnредеЛ СННОМ У ПЛа Н !,' • 

з ависящему от расчленения долины и сутщессионных <;вязен. 

На -р а нни х с,тадиях п ервичны х сукцсссий 1т 1Зходится раститель­
ный покров поймы, на ра звитие котор9го от<азывают влияние 
ра зм ыв и аллювиальный нанос во вре~f Я nоловодьев . Су тщессии 
прир условых сообществ протекают nр1еим уществе нно .по~ воз ­

де йс-твисii'J· экзогенных факторов, связа~ных с nерестротшои fl\- r 

.па ре1ш (экзодинам ически е су кцессии , по В. Н . Су1<а ч еву, 1928). 
За р астание пoJI?>IЬI происходит замедл~нно и за впснт, глав1 r ы~I 

о(iра зом, от 1юлич ества и состава наносов, ежегодно отла гас­

тных половоды~ м. В наиболее уда ленных от русла . ч астю1х , где. 
' мен ьшей степени сказыва ется влияние ре1ш, смена сооб -
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ществ происходит в не т<о торой степени под влияrщсм эrrдoreн-

rrыx фаюоров, обусловленных воздей твием caмoir1 раститель-
rюст н на занятый ею субстрат. 1 

Н ача.1ьньте стадии за растания лес ано- г алечноrо aлл i QB JHJ 
- в пойме изуча е мого уча сп< а образуют ~уртинные ир няi<ово-кус­
та рнйч ковые (l) И кустарНИЧI<ОВЫе (llt rpynnиpoBTill , гредстав ­
ленны е в · вт·J.ile отдельных «nятен », ч е ед~чощихся с незадерн о ­

ва нны м субстр а то м. По стеn е ни сфоJ миро~анносl'и раститеЛI~ ­
ного покрова таr<ис категории объеrlrт ения_ расте нии соотве1 · 
с:твуют понятия м «Открыто и гр уnnировки » 13· Д. Алет< сандр < 1 • 
вой ( 1956). Начальные стадии п еg;Бичт-rых сукц&сий в боль .. 
шинстве случаев хара·rперизуются поселением случ~йны х. видов 
(Сука ч ев , 1928; Адехнн, 1935; . Ш ах.n , 1946; . н др . ) . Oд il <ll<O 
понятре случайности в щ1.ннщ1 CJ.lYJJ<~c относительно, так · ка.I< 
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с самого начала зарас.танин . субстратов имеет место элимина-
ния зачатков . , .· 

На последующих · стадиях · п ервичных сутщессий нахоДятси 
серийные сообщества' (или sе г е; по Cl ements, '1949), представ­
.7яющие nромежуточные стадин между отr<рытыми . rрупnиров-

1\амн и климаксовыми сообществами. . Для ·них характерна 
сравнительно слабая устойчивость структуры, поскольку сохра­
ннется постоянная возможность внедреr(ин·· новых видов расте­

IJИЙ. По nродоJJжительности существ()ваJI11Я сериilнЬiе сообщест­
ва можно подраздел ить на кратков ременны е и длительно-се­

рий rrы е ( J< а рамышева , !963) . На и зу ч енном профил е 
р. Амгуэма r<J)aт·I:{OBp eмe iiJiы e серийные сообщества нах одится 
в небольших деnрессиях (1 1) и nесчаны х грив~х (1\1), харак­
теризующихс я н еустойirивым xa paктepO iVI э кологиЧеС1<их ре:жи­
мов м естообнта ния. Несмотря н а сра внительно вь1сокую co !Viк~ 
нутость и выраженную ярусность, в · этих сообществ.ах взаимо­
влиялие между растен11ями еще очень сла бо. и смена остается . 
сиr-r rенетической, по В. Н . С у т<ач ев у ( 1942). · . . · 

Влияние вечной мерзлоты на ра з вити е I)аститель но'с-т;и nой­
мы усилива ется nри ухудшении др енированпастИ · участт<ов . 
Глубина ~езонноталого слоя 11а ' n ес ч а r-iо-галечном аллювии вы­
со т<ой Поймы достигала в n ериод н а ши х исследований 130-
·!50 см. В то же время под за рослямн Arctophi'la fLil va мощность 
оттаявшего слоя не пр евышала 80- .9.0 см. Бол ее глубокому 
nромерзанию n очвагр унтов здесь способствует r1 аличие на по-

1 • . . 

верхности воды. . · _· · · . . 
К длите.Пьно-серий i-rътм сообществам 'на дiн-!нЬ .м профиле от­

rюсятся р азнотравно-кустарничкавые. тундры · северо~зр.ладного 
склона правого борта дол ины . (VII), на развитие I<оторых в 

" • • 1 '• • • . •. 
з начительнон стеn ени влияют условия микроклимата склона и 

э розиоi-шы е1 процессьт . . · · · · . . . .:·.· · . 
К Кfi ИМаi<совы м сообществам . принадлежат кочкарньте осо­

ково-nушицево-rиnновы е тундры (V), nуwицево-ос.окрвое боло­
то (VI} надnойме нной террасы и кочкарные 'ерннчково-осоко­
но-nуш~цевые тундры (VI П) УЕiалистой равнннi;т. В р-азвитии 
климак1совых сообществ главную роль играют внутренние осо­
беннос1и фитоЦеr-ю~ов , и основным nроцессом , оnределяющим 
ход сме т-т, .станови~ся эндоэкогенез в nоr-ти ма нии . В. Н. Сука­
чева ( I\~42) . По меrе nриближения . сукцессий к климаксу или 
относит~<льному гом еостази су происходит усиление фитоцено­
тиче1I<оЙ роли д?мИ~-1ирующи х B!'J)lOB и стабильности видового 
состава . Согласно исслсдованинl\'t Ю. А . Злобина ( !968), кл.и-1 . . . . . - . 
м а т<совы е фитоценозы обл·ада ют высоким «фитоценотичсским 
барьером >>, преnятствуюШ.и м ма ссовому внедрению вида~, .·что · 
отраж .ается на повыw~нии у.~а стт~я лостоян'I-1ых . видов.' ·· · · ·. 

Дин~'Vfш<а расп:~ теJтьно г.о ·. nо кров а надпойменной 1;ерр~сы и 
увалистой равнинь1 тесно · сuязана. с ди намика~ . М J-!Оf· опетней 
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~ерз~оты. Развитие мохового nокрсва и нако~ление tорфяни­
сто t'О @ЛО!l, з а_дс_р)f<.ива.ющйх щюгрев,ан и с и пр.ота Ив.<:ш не поч!}О - · 
1 р;унтq,в. , с.опровq itЩае:r9я ум~ttьШе tiи ем. мощности сезонtютало1·о 
слоя. ·-в гнrюар1< тнчсских тувдрах надtюй ~tенноlr террасы и ува­
.п истоii рав шнrы развиты е ыоховой покров и торфянистый сло й 
вызыв а ют з амед.11ение uротаивання груttтов и вечн ая мерз.~ ота 

формJi руется Jia глубине 40- 60 см. На занленных cyгJIИI!IOIX 
n ерсувлажненrюго низинного п ушиuево-осОJювого болота мощ­

! Юсть оттаявш его с.;rоя не np eвr,Jщa ;rJa 30- 40 см. 

О1~енка разnообразия 

Растите.%ць; е сообщества , находяшиеся н а ра "личных эта .. 
п ах перестр01"ши, характерпзуются ра зличньrмt·т ко.~ ичествеi-IJ'!Ы­
:-нJ параметрамн, оnrеделяющими общее COCTOЯII/Ie Фитоцено­
Э ОI3. В наш у з адач~' входило вынс t iение характера I·iзмсн е ний 
РОI·:язатслей ра знообраз ия и nяiюпл енllя рястительr r ой массы 
в ходе п ервичных сукцессий. 

1\о.rти чсственной оценкой флористического ра з нообра з ин l\IO- . 
жет СJJужить логар нфми ч ссi<ал мера ХартJJИ - Эшби (Эш .. 
б н ; ! 959) : 

R= J.og2S, 

где S --..:. кот-rчество видов в дa r·III0 \1 опи·сашш . 

Эта l\Je.pa ра з нообразн5! нсредко употребляетфя !{ 3.1\ с!lrюr-ши 
тep :\I!IHa богатство (Cшtis , 1959; \Vl1ittakcг, 1960, 1964; и др.). 
Степ еirь богатства обратно пропорциональна степснн домини­
рованн н отде-rьпых видов (\Vhittakeг, 1964; Richards , 1952; и 
др.). Чем бот,шее участие в строе1iии фитоценозов приттмают 
особи од trого впд а, тем 111еrrьшее- особи оста;л ьны х видов. 

Сравнение коли<Jсственных поr<азателей ф.тrорнспРt еского 
р азнообразия в различных раститель11ых груnпировках у·t зу ч ае­
~·IОго нрофнл я (табл. 1) показа.rr о , что 11 аиболее 1шсокос uо г ат ­
ство характср н6 лмr .п:лител!::>но-серийJIЫХ ра з rютравно -IJ\ уст а р­
ннчковых тундр CI\JJO I!a правого борта долины , в с.оста ~е rютn ­
рых отсутствуют рсз J<О пр еобладющие виды , 1-lанменr,шсе 
флорt!стнческос rа э нообр а з не он·rечается \в n e p cyв.n э 11 ~ н e iiti ы х 
·nонижеtrиях поймеmюt"t те ррасы ·с госnоде ' ·вом · одного внда 
(A гci.o pllila fulva). . 

1 
Сообщества с один<.шовым Сюгатство~t j могут зt t ач ит~J J ЬJГО 

отличаться' no р а'зr юбразию вс.1едстви е р ~злЙ <JJIЫХ числеl1 ны х 
COOTIIOW C IIHЙ ВИДОВ. TepMHII « ра з нообразие», объедИНЯЮЩ! Й В 
себе ка!< богатство , та 1< и чи с.пе нност~ особей в в идах, широ i<о 
уn О'требляется в НССJ! едованrт н ф iпоценозов , н зооценозо в 
(Marg·a leff, 1958; Lloycl апd Glн~lardi, 1964; . Mc Jпtos 1l , 1967; и 
др :). 1\'\е рд ра з оообр авня, учит.ываюti(а я ка1< богатствd1 так !·I 
Y 'IЭ..CTИtt fЩД\JВ L3 t.I!OЖNHJH paC TJITC JЫI O ГCJ I\ OI<(10B i! , ~IQ.il\', T ninЪ 
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Таб лиц а 

Соотношеtще nоказатеJJ еИ разнообразия 11 сумм проектнвньrх nокрытиii 
•идов в разл ичных растительных групnировках 

Пробные 
площадн 

1 
1I 
III 
1 \ ! 
\Т 

VI 
v тr 
VII! 

(DJIO jJ IICT II ЧСС I(ОС 
ра з н ообразне (R) 

4,1 
2,6 
4,8 
4,4 
5,0 
4.2 
5,0 
4.8 

Фитоценотичесi<ое 
ра знообразие (I-1 ) 

3,0 
1,7 
3,9 
3,6 
4,1 
3,7 
4,2 
3,9 

Су ~ 1 ма проеi<тн в­
ных ПОI<рЫТI!Й 

видов 

83 
93 
90 

249 
190 
185 
276 
155 

назва н а фитоцеtютнческим разнообразием. Длн определения 
фи топеrюТИ'\еС I<ого разнообразия был исnользован индеr<с, за ­
ИNiствова шtыi·i нз теории и нформаци и, который nодробно раз­
бира етсн МарrС~лефом (Margaleff. 1 ~58 ): 

s N "1 
I-I =-~ _t 1 ·" 1 

-~ N og2 N' 

J 'Де S - ЧИСЛО ВИДОВ В ОПИ С а iiИН; 
N; - проектив н ое nокрытие i -го вида; 
N - сумм а проективных nокрытий всех видов. 

Мю<симаJJЫt ое фитоценотичесr<ое р азнообр азие достигаетср 
в то м случа е, когда все виды nредставлены одинаковым числоы 

особей. Коли ч еств енное nреоблада ни е поп уляции одного ил;t 
rJсскОJJьких видов вы зывает уменьшение ра знообра зия. J\il rши­
i\IaJJЫroe р азнообр аз и е, равное н улю, соответствует тому слу­
чаю, когда все особи растений nринадлежат одtюму виду. 
В да IJ rюй выбор I<e oпrr ca ний 11 аиNr. еньшее фитоценотическое ра з ­
tюобразi·Lе , как и ф.;юристическое, отмечается в краткосе р ий­
JJ ЫХ сообществах n ер еувлажненных депрессий с nрео блада ни еJ\1 
аркгофиJТл ы рыжей (II) . В растительном по r<рове дренирован ­
rt ы х участков показетелей фитоценотического разнообразин 
последовател ьLiо возр астают от nрирусловых открыты х груn­

пировок низкой nоймы (I) к открытым группировкам высоко!"! 
! !ОЙ МЫ (JJ]) , затеМ- К l<Oj)OTI<O - cepИЙIIЫM ИBII ЯI<OB bl~'l зарОСЛ Я i\·1 
( l\f ) и достигают ма ксим ума в дJiите.пьно-сери !"r ны х разнотр ав­
:ю-кустарпичковы х ту ндр ах (VII). Для климаr<совых ту ндровых 
сообществ надnойменной террасы (V) и увалистой равнины 
!Vl I f) отмеча ется уменьш е н не фитоценотического р азнооб р а­
:т я . В качестве отtюситеJiьrюr·о п о t<а за теля I Н1J<О п ,nе ни я расти ~ 
тc.n ы t o i't массы н paзJI HЧIIЫ X сопбщсствах ыожст СJJ у жпть сум~rа 
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нроеrпивt t ых nоr< рытий видов всех 51р усов на nробных площадях 
( IOX30 м2 ). Ка 1< следует и з д<I Ii iiЫX табл. 1, на ра нни х стади ях · 
су tщессий пр о исходит постел е н н о е воз раста н и е сум м nокр ы ти 1"!" 
в идов в той же последовательности, ч то и п оказателе t<i ф итоце­
JIОтич еского ра з !IООбра з ия . Для климаксовых сообществ отме­
ч ается также уменьшение cy~o i по t< рытий видов от ту ндро в ых 
сообщес,тв I-Ia дпoймe tri-IOЙ терр а сы (\1) I< сообществам ували­
стоt"t рав н ины (\ !I IJ ). 
Me ti 5lющ и ii cn xap ar<'rep н а r<о п ле ii И51 растительн ой массы н 

I IО r<аза телей ра з нообр ази 51 соответствует двум n ериодам р азвт r­
тия сообществ: nрогрессив J t ом у и ре г·р ессивному (Б ыrюв, 1967, 
1970; Воро нов 1973; н др.). Прогрессив н ы е см е н ы ха р а ктер и­
зуются увели че н и ем общей ра ститель н оt"r массы и усJI Ожнен ием 
строения сообществ, а р егрессив н ые - уме t t ьше tt ием р аститель­
!.IОЙ массы и упрощен и е м строе тtи я . Эти смен ы соотв етствуют 
п ериода м rt ar<OплetiiHr и р еко н стру 1щи и , выделенны м В . С. И в ­
v1ев ым (Iv le\r, 1933, ПО ГИ J1 Ярову, 1969) д.пя су rщессий BOД !I l> I >\ 
б и о ценозов. В п е ри од нако nле н ия происходит у вел ич е r1 ие чис­
пе t t ности всех oc i iOBII ЫX видов , а в последу ющем пер и оде р е rюн­

стру rщии - усил е ни е роли до~1И I1 ир ую tд и х в идов и умеJiьше rr ие 

ЧИ СЛеН I !ОСТИ ОСТаЛЬIJЫХ В ИДОВ. 

Oд tt a r<a n е р естройка сообществ, в п роцессе r< ото р ой п ро и с­
ходит yмe t i i) Ш e ii И e тt акоnле t rия р астителыюй массы и у n роще­
; tие строения , н е оз н ачает no tJиж eJ r rr51 общего у ров ня орг ан и ­
за ци и . Как отмеч ает Е. Ф. Молеви ч ( 1963, 1972),· оди н из ос­
!IОв ных нритериев р егр ессивtюй эволюции - n риспособле ни е к 
уз кой среде обитании, или определенн ая степ е tt ь с п е циали з а ­
ции . И . И . Шмал ьгаузеi i ( 1 969) и Э. С. Терехи н ( 1972) oд ! IO(r 
из основ 1 1ЫХ сторон р ег р есса татоке считают r. n е u иа л иза цию . 

ноз r i ИI<шую в р езультате острой конку р ентн ой борьб ы . В ходе 
сукцессиr"1 з а сч ет э rютопич ескоrо и фитоце ноти ч еского отбора 
формируются сообществ а с доми н ирова t1 ием I tаиболее коrшу­
ре нтоспособных видов, з анявших основ ные Э l<ОJJОгические н и­
ши. По мере nриближения сукцессий к относител ьному гомео ­
стазису, или н аиболее устойчивому состош1ию, соотв етствующе­
м у э11ергетическим возм ожностям условий ср ед ы, п ро исходи ·с 
~.' М е tт ьшеi i Ие роли слу ч аЙ II ЫХ видов и oбpaзoвa t iii C у п ор пдоч е п· 
iiЬIX соч етаний растений, Jt аиболее «подо гн а rтн ы х» к сов мест ­
ному обитанию в определенных э т<ологи чесюr х нишах . Т акие 
сообщества ок а з ывают ГJ1 убо 1нr е пр еобразуюш,и е воздействи я 
11а ср еду обитания. 

Анал и з I<Оличественных соонюш е ни й 
с помощью мер вклю•1 е ния 

13 про цессе п ер естройки растительно го пок р ова общая схема 
орга t t и з ации сообществ н е испытывает резко й и ко р е н ной лo"ll1i ­
IHI. 1\a r< отм е чяют М . Ф. В еде rюв, В . И . Крем и r1 ский и А. Т . Lli a - . 

'4\2 

· rа Jт ов ( 1972), ра з витие ж ивой nрироды nр едста вл51 ет направ­
:J е н i i ЫЙ ряд п осл едовательно и п р еемстве i iiiО связа н н ых сту п с­

I t е й качеств еi i i iЫ Х и з м е н ений. В ходе n ерв и ч trы х с у1щесс и r"т 
р аз витие растительности носит nостепе н н ый nоступ ательный 
характер : п осJт едующие эта п ы n е рест р ойки всегда содерж ат 
общи е черты с предыдущим и эт а nа м и ра звития . 

Onpeдe.пe ii i i Ыe сведе r-1 и н о п оступ ател ЬIIО \·r р азвити и растiJ­

т е.п ьr-юго п окрова ыожет дать аt 1 а .п и з степен и m<люче i iИП н 

С.\Одства между oпиca r-IИЯYIII р астительных сообществ с помо ­
щью Мер ВI<.'!ЮЧе!IИЯ. 

В биологии меры включения 1 1 е пол учили та т<ай широко й 
известi iОСТI I, 1<а 1<, нап ри мер, м еры сходства и разли ч и51, и отсут­

ств уют в и звестtrых сводках п о колич естве н н ым методам, прн ­

[i'-е l i яемьi~·l n биолоп1 и. Ргзл н ч trьr инде r<сы дл я опреде.п е ttшr 
степ ен и в r<.:tю ч ения был и предложе t t ы Б. А. lОрцевьrм ( 1968) 
11 Ольтцом (01tz, 1969) при cpaв r t e i iИИ с п исi<ОВ фло р ы и Симп­
соном (S i mp soп, 1943, 1947) прн срав 1 1 е н ин фаун. 

Б. А. Юр цев ьr м ( 1968) были предложены и ндексы, котор 1 ,1 е 
он Jiа з ыва ет как « коэффициеi-JТ I,r н ес п е цифичtrости одной флорi,I 
относителыrо др угой»: 

d 
Ч1 =- , 

а 

где а - чи сл о видоn nервой флоры , 

Ь - » второй » 
cl - число вндов общих для обеих флор. 

Одна r<а Б . А. lОрцсв испол ьзовал эти меры как частный 
с.11у ч ай дл я cpaвtr C I I ИЯ двух ф.лор и 11 е придал и м обобщающего 
хара ктера . 

Коэфф иц tt е tt ты н есп е цифнчtrости Б. А. IОрцева можпо заnи­
сатt) I<ак две м еры ВI< JJ юче ния: 

d 
К(А; В) = Ь' 

d 
К(В; А)=-, . а 

где К (А ; В) -мера BKJI юче t tия с п ис r<а В в А ; 

К (В. ; А)- мера ВJ\ Ji ючения спи с 1..:а А в В . 

( 1) 

(2) 

Правильнее говорить « II ссп ецифич ность одной флоры отно­
сител ьно дру гой измеряли мерой В J<лючения». 

З tt ачения показатеJI С i'I вкJr ючен и51 и зментотси от О , есл и об­
щие виды отсутствуют, до 1, если сравниваемые списки вклю ­
'lают одн и и те ж е виДJ, I . М е ры вкл юч ения ( 1) и (2) ~roryт бы1ъ 
11C II OJII) З OBa i-I Ы Гl j) ll cpaB II e i iИ II JIIO бьrx СПНСJ<ОВ . флоры ИJ!И фа у-
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t!l .t. EcJJИ виды флоры (фа уны) Hilleют весовые nока зател и , то 
~Ic pu! вкточеit11Я МО/1\110 расс ч11тать no форм ул ам: 

г 

~ m j 11 ( ~L А ( Х i ) 1 /1 В ( Х i ) ) 

K(A;B)= i~ t ' 
~ ~L U Xi ) 
i-1 

,. 
2; ПliП[~L A (х 1 ), Jl B(X; )) 

К(В; А) =-=-1 ---г ----­
~ р л (х;) 

i= l 

(3) 

(4) 

где ~L л (х 1 ) - чисJJ ешюе з нач е 11 не i - г о вида в ОПIJ сани11 А; 
~в(х 1 ) - » » В; ' 
rniп ( f.lA (х 1 ), ~LB (х 1 )) - MellbШee Зl laЧeiiИ C i-ГО ВИда И3 

двух оnисаний (А и В). 

Зна чения ВI<Jiючения изменяются также от О до 1. В есов ьш 
I !Оказателем в н астоящей р аботе служит n pOCl<ТИ BIIOe п окр ыт11 С 
отдельных видов. 

Вследствие нетра нзитивных "' и 11 еч ст 1\ ИХ отlюше11иi"1 между 
ра зличными описаниями раститеJJЫIЫХ сообществ оценк а стс·· 
J! ени включения задается с nомощью пороговой вели ч ины о. 
Так, если мер а BKJIIOЧ elrи я 1\(В; А) равн а или больше б, то опи­
сан ие А будем считать в r<л ючающимся в В. Если же од1 юв рс·· 
менно вьшолняются два услов ия: К(А ; В) ):.о и К(В ; А)"~ б, 
то описания А и В на ходятся в отношении сходства, или тoJi e ·· 
ра нтности . 

Для определен ия отношения включения и сходства ~·Iежду 
флористическими и фитоценотическими описаниями сообщестн 
да нной выборки был задан nорог б= 0,5. 

Цифровые да 1 rные п а рны х мер В1<лю ч е1 1 ия и сходства, рас­
считанные по флористичесю1м и фитоце1rотичес1шм O ПII ca;rшl ~l 
(табл. 2), сводились в неси 11•1 метричны е матриuы (таб .п . 3 11 4) , 
я затем строились ориентироваiiные граф ы oт i JOwe нii i"I IJстран ­
з итивн о го п орядка (рис. 2 и 3). 

Для у казанны х в графах от ношен ий. введе 11 Ы СJt сл.ующнс 
обоз н аче ния: ориентированн ая стр ел i<а ( '-''-> ) означа ет включ е­
ни е одного оnисания в другое, т. е. А 1.!Г> В, если К(В; А) >о. 
Стрел1<а , ориенти рованная в два I<OIJЦa ( - о ... ) , соотв етствует 
сходству двух описаний, т. е . А --о~ В , ecJ J И К(А; В ) > о 
и I~ (В ; А) ~ б . Отнош ен ия 1,,,. и •- о ~ нетра пзнтивны, та1< ка к 

из усJювий А ;:-;; _, В и В ?~-- С еще не следует, что А ~-- С . 
Кю< видн о из графа флористичес1шх ВJ<Ji ючен н й (рис . 2), 

н а и бОЛЬШее ЧИСЛО нетр а !! З ИТИВНЫХ ОТНОШ С!!И Й B I<JI IOLJe!l !! Я И 

* ДJJя петранзптивных отношений пpiJ а=Ь и Ь=с не всегда а=с. 
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Таблица 2 

с о llol(pbl т llя вндов в изучаемых сообществах, % 
· ooПJO J.J I C III·I C nроскпшноr . 

Пробвые площади 

Растен ня 
1 r r 1 111 JV 1 V 1 \1! 1 VII \ VIII 

1. Alпus f гLi l icosa 
2. Belllla cxi li s 
3. Das:ph o г~ fJ ·ul,icosa 
4. Sa li x giallca 2 
5. S. pulclн·a 30 
6. S. s pl1 eпopll yla 
7. Agгos t i ,s lшdoi 5 
8. Апеmопе siЬi г : ca 
9. Arctagroslis l н lif o l ia 2 

10. Arctous а] р ; п н 5 
1 1. Arctopll,ila flllv a 60 
12. Artemisi.a bo гea l i s 
13. А. li les 'li 
14·. Bromopsis pLtmpel l i~п~ 
15. Ca lamagrost is de-

schampsio ides 
16. Caltha агсliс н 
17. Са гех appe пcl ic lll a ta 1 О 
18. С. ~ l obu l a гi s 
19. С. · lugeп s 
20. С . ro lLiпd a ! а 
21. С . saxa til: s 
22. С. staпs 5 
23. CasS!iope l e lгagona 
24. Сl1 аmаеnег ;шп l~ blfol iLIIll 
25. o ;apens ia obovata 
26. Dгyas puпctata 
27. Empetrum ni gгLIIll 1 О 
28. Equisetum a г ve t1 с 2 
29. E r i ,oplюг l\ In aпgLJ s lif o-

1 i LIП1 
30. Er:ophoru m va~ i п ~ ILI\11 
31.' l~·e stuca alla ica 2 
32. J-I e di SЗ ГL\111 ObSCliГLIITI ·~ 
33. H le roc!lloё a lpinil 
34. Ledвm decнmbeп s 2 
35. Luzll iR пшl t . flo 1· a 
36. N\iпu a г tia fiГCL;ca 
37. Pcd i cLiiaгis labra rlt J-

n j c~ ? 
28. Pelas ites fгig:cl a 
39. Роа alp:geпa 3 
11 О. Po l emoп:шn acu t:flo. 

ГLI\11 

111 . Po l ygonвm triplcгo-
ca rplllll 

42. Р . viv~pa rшл 
-13. Poleпtil l il л i vea 
44. P yt·ola i пса гп аtа 3 
45. Ranuncttlus lapponicus 

5 5 20 2 5 
i5 5 20 2 20 
1 
2 10 

70 10 3 5 
20 

10 
10 5 

7 30 

5 
3 

5 3 2 3 
3 

2 
5 

15 
30 10 

5 15 
l 
1 15 
5 15 
20 5 

40 

5 35 
30 15 

3 
3 3 

l 20 
2 15 

3 3 

2 3 3 
10 3 

2 3 

5 

10 
3 

20 

15 

3 

20 
1 

~о 

5 

3 



Растения 

4G. R. pygшaeus 
'П. Rlюdodeпdroп paгvifo-

bluш 
48. Rubus cl1 a шaemoгus 
49. SaxHгag-a puпctata 
50. S eпeci o sp . 
51. Siell ari a JшmifL! sa 
52. Tofieldia сосоiпеа 
53. Trisetuш splica tuш 
5~. Vacci пium llblg inosuш 
5::>. V. vibls-idaea 
56. Va leria na caPJitata 
57. All l acoшniuш palllstre 
58. Dric ra nuш e /ong-atuш 
59. Drep a пoc l ad ll s exaп-

пula !Lis 
60. Dr. uncinatlls 
61. Hylocoшiшn spleпdeпs 
62. МП!i шn sp. 
63. Oncoplюrus 'vahl eп -

berg ~i 
64. Polyt11ichuш pil i feruш 
65. PtitlidЩzn ci/Jiare 
66. Racomitriшn lanu ­

g4nosuш 
67. Sph agnuш girgen-

sohn:ii 
68. Sp/1 . fuscllш 
69. Sp/1. squ a rrosuш 
70. Sph. 'varnstorfli~ · 
71. Tom enthypnum nitens 
72. Cetraria cucull ata· 
7:J. С. is lanclica 
74. Cla dorй a rangiferina 
75 . Dufourea arctica 
76. Peltigera sp. 
77. Stereoca ulon sp. 
78. Tl1 a 111лo li a vermicul ar,is 

2 
!О 

10 

3 

Оконлание табл. .? 
Пробвы е П JIOЩ~ДII 

ш j 1v 1 

1 
1 
10 

10 

2 

2 

3 

10 
20 

3 

3 

5 

V 1 Vl 

2 
2 

20 
5 

5 
10 
10 

5 
2 
5 

5 
2 

25 

20 

5 

3 

15 
2 
10 

1 VJI 1 VIII 

2 

2 
10 
7 

15 
20 

3 

3 

4 

5 
1 

2 
3 
3 

5 
5 

20 
3 

5 

.з 

1 
10 

3 

2 

2 
1 
1 

ПР и~~ е ч а н и е. ЛатиiJСJШе на з ва11ня высших сосуд11стых р астений 
приведе11ы п о «АрктнчесJ<Ой флоре СССР>> и «Флоре СССР>> ; мохообраз 11ыс 
пр11nедеиь~ JIO «ОпредеJi нтелю листастебельных ~ 1 хов Ap i<ПI KII СССР,> 
(А. Л. Аорамова , Л. И . Савич·Любнцкая и 3. Н . Смир11ова, 1961, М.-Л .) ; 

Ila з вai!IIЯ -:ообщеrтв npoбJ I Ыx nлощадей см. в noдn ii CJJ 1 ~ р 11 с . 1. 

сходств а и меет опи са ние дJJительно-серийных ра з Jютрав ll о-кv ­
ст; р tшчl<овых тундр (VII). Видовой состав и х при пороге Q;;,.~ 
~,о сходе 11 как с от1<рыты м и группировками в ысоl<ой поймы 
,]JI), так и с климаксовыми сообществами 11 адпойменной тер­
расы (V) и увал истой р авнины (VIII) . Одн ако , l<ак следvет 
нз данных табл. 3, при порог ах 0,53; 0,61 и 0,66 описания (V), 
(Vlll) и (III) соответственно ВJ<лючаются в описание (VII) . 
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Pu.c. 2. Граф H eT JJa i i ЗI ITII IJ II ЬIX OTIIOWeiiii Й IШ.nЮЧ е111151 11 СХОДСТВа 

Ческ11х описаний растительных сообществ 
флорнстн-

Рис. 

У!! 

~ 

® ® 

111 

З. Г р8ф ll eTJ) i! II З IITIII:!III· I X OTIIOIIJei-II IJI JЗI<люче нll я н схол.стnа ф11тоценотн­
~!~С!Ш Х OII I! Ci! llllii ра ст11те.nь11ых сообществ 

И з приведеl!ны х да 1111 ЫХ следует, что дл ительно-серийные 

р азнотр а вно- к)iст а рннчков ul е ту ндр ы cкJIO J ta борта доли 1tы пред­
i' т а пл51ют н аиболее в ы сокую стс п е t1ь про.грессивноrо флористи­
ческого ра з вития в пр еделах дa i!JIO Й выбор 1ш. 

И11 ой характер OT IIOLll e llи й между о писа t1 иям н р азл ич!IЫХ 

сообществ отмечается при cpa вtJ C IIИИ по t\ азателей проективного 
ПОI<рЫТИЯ ВИДОВ. !\ак В И Д II О И З рИС. 3, М еЖду ОП~'!СаНИЯ М И р аз­
.11ИЧНЫХ сообществ з н а чител ьн о ме11ьше OT ! lOWe ii И11 включ е ния и 

сходства , ч ем при сравн..еJJИ И видового состава . Это связано с 
более глубокими р азл ичи 51~·1И в I<Оличестве:.ных со-от ношениях 
по п уляций отдельных видо в в ра з ных сообществах. 

Последовательный ряд вJ<лючений ПР!'! ср авнении I<ак видо- · 

4:1 



·t а б Jl в ц а ~ 

~ 

МатрИiщ мер включен ия , р асс• 1 ита t1Ная по флористн•Jсскому составу 

фитоценозов 

Пробные 
площади 

II Ill 
., 

IV 
1 

v 
1 

VI VJ I VII! 

1 + о 76 53 41 18 65 35 
11 о + о о 17 50 о 33 
111 45. о + 24. 38 14 66 34 
IV 41 о 32 + 32 32 41 27 
v 22 3 34 22 + 41 53 69 
VI 16 16 21 37 68 + 37 58 
VII 33 о 58 27 52 21 + 52 
VI!I 21 7 36 21 79 39 61 + 

Т аблица ·1 

Матрица мер вклю •lения , рассчитанная nu фитоценотнческим опнсаиням 

растительных сообществ 

Пробные 1 
площади 

[J ш IV v Vl VIJ \fi!I 

1 + о 50 57 23 10 50 33 
II о + о о 5 20 о 6 
III 45 о + 30 34 19 51 3.4 
IV 19 о 10 + 17 14 18 18 
v 10 3 17 22 + 38 34 66 
\TI 4 JO 10 19 39 + 17 33 
VII 14 о 20 16 23 11 + 27 
Vl!I 78 4 20 29 81 39 49 + 

вого состава, так и nоказателей проективн обр азуют оп ис ания (I) , (TII) и (VII) Д ого nокрытия видов 
точного nоложени . · ля проверки промеж). 
( \ТJ I) используеwr я описания (III) между описания~нi (1) и 

r nонятие J J е четкого тернар 
« С находится ме'кду А В П ноrо отношени fl 
ся следующее ус;овие /Лы;~, fa~:~~:~~~~~~)~ удовлетворять -

А пв включается в С включается в Av В * 
Нечеткое тернарвое отно С · р ( б шение « находится межд\' р и 

. :»> о означается I<ак A ICI B) с ; ., 

Iс~д(FАювременно вьшолпяется два п~~:~~i::.воК в( го:~ случаВе), ecsш r 
, v B; С)> б . · , п >-t и 

СнмвоJIГ'I означает п ересе•rение множеств n А 11 В понимается множестоо А п В · од nересечение>I ~11:южеств 
щих как м ножеству А так 11 мноi!·ест ' с~тонщее из элещ~нтоr; nprll!aдш• ;,< a­
B поllимаетс я множе~тво А \j 13_, со~r.оя. Под объединеrше~ l множ Е'стn А li 

. А иди В (Коршунов, 1972). , щее из эдементов, принадлежащих 

Для nроведения численных расчетов использовались меры 

ВI<JIIOЧeiiИЯ: 
r 

:S min(tJ-c (xl), та х [рл (х 1 ), ~Lв (х;) ]\ 
K(AvB;C) = 

l= l 

r 
L. min[p л (х 1 ) , ~~ в (х ; ) , , .~ c ( xi )] 

К(С; AnB) = 
1= 1 

r 
.~ min [ рл (xi) , ~Lв lX1) ] 
t= l 

где . ~Lл (х 1 ), ~tв (xi), !J.C (х 1 ) - з11ачепия проективного no1 ры -
тия i -го вида в описаниях А, В и С. 

При сравнении флористичест<их cnиci<OB меры K(IvVII; 
Il l ) и K( I II ; I п \TII ) после проведенных расчетов получиJiись 
соответственно равtiЬТ\\Ш 0,76 и 0,91 , а nри сравнении фитоцено­
тичестшх описаний- 0,7 4 и 0,9 1. Следов а тельно, при пороге 
tS >-0,76 (для флористичесiШХ описаниi"r) и пороге о > 0,74 (для 
фитоценоти ческих описаний) можно считать, что описание lll 
занимает nромежуточное положение между оnисаниями 
I и V II . Онисанин J<JJ имаксовых сообществ надпойменной террасы 
(V) и увалистой равнины (VIII) при nороге о =0,5 сходны 
Еак по видовому составу (рис. 2), так и по фитоценотическим 
пт::азателям (рис . 3). Однако, J<a к СJJедует из показателей 
табл. 3 и 4, описание (VIII ) вкJIIоч ается в описание (V) по 
флористичест<ому составу nри б > 0,69 и с учето :м проеi<тивного 
покрытия видов при о >-0,66. Оnисание краткосерий­
ных ивняковых зарослей (IV) I<ак по видовоl\-rу составу, так 
и фитоценотическим nоказателям вт<лючает описание прирус­
ловых ивняково-I<устар ничковьтх открытых группировок (l). 
В данной выборке сообществ наибоJ1 ес фитоценотически отгра­
ничены оnисания т<раткосерийньтх зарослей Aгctophila fu1va 
(V II ) и I<лимаксового пушицево-осокового низинного болота 
(VI ) ( р ис. 3), связанных с переувлажн е11НЫМИ и наиболее замк· 
нутыми эi<атопами. По флористическому составу описание (11) 

включается в оnисание (VI) . Более nолные сведения об; эволюционном ра звитии сооб· 
ществ можно было бы получить с помощью анализа степ ени 
включен ия функционалыJ ых структур, энергетического баланса 
r) других п роцессов, меняющихся в ходе перестройки сооб ­
ществ . Тем не менее, анаJIИЗ имеющихся в нашем расnорюне .. 
нии материалов по флористической и фитоценотической струк· 
тур е сообществ позволяет выделить в данной выборке сооб­
ществ несколько рядов эволюциоююrо р азвития. 

Один из прогрессИВIJЫХ рядов развития, сопровождающийся 
49 
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увел ичением общей растительной i\'faccы, а также nоказателей 
раз нообразия, rr ачина ется от nрирусловых ивняrюво-I<устарнич­
ковых отЕрытых группировок (I) и через ОТI<рытые к устарнич­
r<овые группировки высокой nоймы (II I) за вершается в длн­
телыю-серий!1ых разнотравно-кустарrrичr<овых тундрах (\TII). 
В торой ряд прогрессивного развития таюке начшr ается от при­
русJrовых отr<рытых групnировок (I) и nриводит I< I<раткосерий· 
l lbli\11 ИBIIЯI<OBЬIM за рОСЛЯМ ВЫСО J<ОЙ nОЙМЫ (J\Т). 

Т ретий ряд прогр ессивного ра з вития мо>r.::н о выдеJrить для 
сообществ л ер еувлажнеrrrrы х депрессий. Возможrю, описание 
I<ра тrюсерий rt ых заросле й Aгctophila fLII\ra (Il) служит llач аль­
rrым эта пом ра звития дл я л ушице nо-осокового низиr11rого боло­

та (\!I) . Однако бoJi ee определе rirrый ответ можно nолучит1), 
вы явив промежуточны е стадин р азв ития . 

Регрессивrrый ряд, со провождающийся уменьшением общей 
растительной массы и nо r<азателей р аз r юобра з ия , составляют 
i\JI имаксовы е сообщества r<o чr<a рr1ы х осоково-п у шицево-гиП!ю­
в ых ту нд р 11адпойм е rr ной террасы ( \Т ), ведущих к кочr<арirым 
ерничi<ово-осоr<ово-п у шнцевым ту1щр ам увалистой равнинi,J 

(VI J 1). 

Сравн ительный анализ миl\рогруппировок 

В связ и с те м, что взаимное влияliие отдель11ых структ ур ; 
ны х ч астей !3 ту1щровых сообществах слабое (Сочава и Город.­
I<ов, 1956; Городi<ОВ, 1958: и др . ) , определ е r·IIIЫЙ и11терес пр ед­
ставл я ет анализ степе1 rи включения и сходства структу рr·I ЬР 

элем~нтов од н ого и того же и разных сообш.еств. 
П о степени сфор м ирова нности стру ктурные части фитоце 110-

1 
:юв MOЖ IIO n одраздел ить 11а эпизодич еские и це 110биотнческн ~ 
микрогруппировки , в nOIJимarrии Л. Г . Раменекого (197 1). Эпи ­
~юдическ ие ми крогруплировi<И, пр едставляющие случайrrые со ­
чета ни я растений самого разнообра з ного 1r ез акоrюмерноrо со­
става, наибол ее характерны для открытых группировок поймы . 
Цеrюбиотичесiпrе микрогруnпировки, лредставляющие относи­
тельн о устойчивы е сочет а 11ия растений и з аконом ерно nовто­

ряющиеся в о пр еделенных усл овия х микросреды, являются 

OC I IOB IIЫ Mи ст р у ктур ны ми элементами I< лимаксовых сообществ*. 
Для характери стики IJ етр а rr з итивных отнош ений включения 

и сходства между струкгур11ыми частями сообществ составля­
л ись обобщенные флористические списки одrютип r iЫ Х микро­
гру пп ироВО]( J<аждо И пробной площади с усредн ен11ыми nока за­

теJi ями прое r<тивiiОrо покрытия (табл. 5). 
По даr r11ы м табл. 5 пров едеrrы расчеты IJapi i ЬIX ыер вклю -

"' Н сrивн с тем, ч то n кра тков ремен 11ых серийных сообществах пой · 
мe11110 i'I те ррасы (11 н IV) 11 е о тмеч ilлось ч етко 1"1 днффереi~LlНаци и стр у ктур · 
!!ЫХ частей, 13 IIIIX !Зl>IДCЛe iiO ТОЛЬКО ПО ОДIIОЙ M IIKj)OГp )' ППII!JOBK e. 
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Продолжение табл. 5 

Пробные площади 

1 II 1 
III jrv 1 v 

1 
Vl 

1 
VII 

1 
VIII 

t;;; 

= микрогруппировки 
о; 

"' 

1 
21 3 1 41 5 1 6 1 7 1 8 1 P/1o l t i/I 21 I 31 1 4/IsJI6[J71 1 sll91 .2o/ 2 I-~22/ 231 ~ 

u 
1 24 

"' р.. 

22 10 60 10 JO 30 5 5 
23 3 3 
24 f) 5 20 20 
25 5 5 5 40 5 40 
26 60 5 70 10 20 20 20 10 5 5 5 5 
27 3 5 40 

~ 28 15 5 3 50 30 
29 3 60 !О 20 20 10 20 
30 5 3 
31 3 2 2 3 2 5 5 
32 3 3 10 20 30 
33 5 5 ! О 5 5 10 ! О 20 20 10 20 
34 3 
35 5 
36 2 2 2 3 3 3 Е· 3 3 3 ~' з 3 
37 ! О 3 5 5 3 
38 3 5 5 3 3 5 3 :3 JO 
39 5 
40 3 20 10 3 1 ;) 
41 ' .з 
42 2 .~~:;_-:- -:~ 

43 3 5 :! ~ . 
44 IG-

45 20 
46 5 !О 

Продолжение та6л. 5 

Пробные п лощади 

1 ][ 
1 

III IJv / \Т 

1 
VI 

1 
VII 

1 
VIII 

t;;; 

~ 
микрогрупnировки 

"' 

1 21 3 1 ·t 1 5 1 6 1 7 1 8 1 9\Io 1 11 \ 12 1 131 14 115 1 I6 1 17 1 I8 1I9 12o 1 ~~ 122 1 23 1 24 
~ 
u 

l "' р.. 

47 3 
20 30 !О 

48 3 5 
49 
50 3 
51 3 
52 2 3 

~ Б::S 3 
') 
u 

54 2 5 [) 5 5 

55 !О 70 5 10 20 5 50 5 1 5 10 2 5 10 3 

56 
10 10 10 5 5 5 10 5 2 

5i 10 
58 2 5 2 5 30 40 40 20 :зо 20 20 50 30 5 20 30 30 ! О 5 5 30 10 20 

59 
30 30 30 10 10 

60 
70 60 5 

61 5 30 3 

62 20 30 10 5 !О 10 3 

63 10 10 10 

64. 2 3 10 20 3 10 5 5 5 

65 
50 10 !О 20 5 

10 10 5 
66 
67 

5 30 э 10 20 10 

68 
5 5 · 

69 
20 .., 

.:> 
70 
71 5 



Окошшние табл.. 5 

Пробные площади 

I 
1 II 1 

ш liv 1 v 
1 

VI 
1 

VII 
1 

VIII 

микрогруппировки 

0.. 1 1 2/ 3/ ·1 / 5 1 6/ 7 / 8 1 9110111 11 2,131 14115/16117/181 19,20/21 l22j23 124 

"" / L. 
~ ... :з 20 

73 5 5 5 10 3 10 
74 3 3 5 
75 5 5 
76 3 5 5 5 3 
77 5 

ж 
78 fi 5 
79 5 5 5 5 10 3 5 

/ 

Т а б л н ц а 5 
Матрица мер ВКJIЮ'!ев ия , расс,штавная по види мому составу 

микрогруnnировок 

2 3 4 5 6 1 8 9 10 1: 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 

1 + 92 58 о 42 42 58 58 50 25 50 33 33 25 17 8 25 75 75 50 17 42 42 33 
2 85 + 69 о 46 . 38 54 46 46 23 54 31 31 23 15 8 23 69 69 46 15 38 38 31 
3 58 75 + о 50 25 50 ')" - 0 33 17 58 33 25 33 17 8 25 58 67 42 25 42 33 33 
4 о о о + о о о о о о о 17 17 о о 33 33 о о о о 17 17 33 
5 45 55 55 о + 36 73 64 36 45 18 18 27 18 9 9 9 64 91 82 45 27 18 18 
6 45 45 27 о 36 + 55 45 27 18 45 36 64 36 27 18 18 . 64 73 55 36 55 45 27 
7 47 47 40 о 53 40 + 60 27 33 13 20 33 20 7 7 13 67 87 73 40 27 20 20 
8 54 46 23 о 54 38 69 + 31 46 23 15 23 8 8 8 8 38 69 54 38 15 15 15 
9 75 75 50 о 50 38 50 50 + 63 50 13 25 13 13 13 13 50 63 38 13 13 13 13 
10 30 30 20 о 50 20 50 60 50 + 20 10 20 10 10 10 10 20 60 50 30 10 10 10 
11 27 32 32 о 9 23 9 14 18 9 + 18 27 23 18 18 18 32 36 18 9 27 23 18 
.12 33 33 33 8 17 33 25 17 8 8 33 + 58 50 33 42 50 42 42 42 25 58 67 15 

~ ·н 13 21 21 16 5 16 37 26 16 11 11 32 37 + 53 32 37 32 58 58 47 32 63 47 47 
( ~· 14 18 18 24 о 12 24 18 6 6 6 29 35 59 + 29 18 41 59 53 35 41 59 53 59 

15 22 22 22 о 11 33 11 11 11 11 44 44 67 56 + -l4 56 44 44 22 22 56 44 67 
16 10 10 10 20 10 20 10 10 10 10 40 50 70 30 40 + 40 :20 :20 20 10 40 30 60 

~ 17 23 23 23 15 8 15 15 8 8 8 31 46 46 54 38 31 + 38 38 23 15 38 38 54 
18 36 36 28 о 28 28 40 20 16 8 28 20 44 40 16 8 20 + 84 64 32 44 36 28 
19 33 33 30 о 37 30 48 33 19 22 30 19 41 33 15 7 19 78 + 74 33 37 30 22 
20 27 27 23 о 41 27 50 32 14 23 18 23 41 27 9 9 14 73 91 + 45 41 36 27 
21 15 15 23 о 38 31 46 38 8 23 15 23 46 54 15 8 15 62 69 77 + 62 46 46 
22 33 33 33 7 20 40 27 13 7 7 40 47 80 67 33 27 33 73 67 60 53 + 80 73 
23 36 36 29 7 14 36 21 14 7 7 36 57 64 64 29 21 36 64 57 57 43 86 + 79; 
24 24 24 24 12 12 18 18 12 6 6 24 53 53 59 35 35 41 41 3fi 35 35 65 65 + 



1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 
10 
11 
12 
13 

~ 14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 

Таблица 7 
Матрица мер включения, раСС'IИтанная по фитоценотическим nоказателям 

микроrруnnировок 

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 \8 19 20 21 22 23 

+ 40 22 о 80 30 39 44 37 15 19 12 13 7 5 2 7 30 31 27 4 15 18 
34 + 28 20 27 31 25 61 22 11 21 15 16 10 7 4 10 32 32 26 6 17 20 
18 26 + о 19 10 17 8 11 4 71 31 14 15 4 2 7 25 25 15 7 19 15 
о о о + о о о о о о о 5 5 о о 16 16 о о о о 5 5 
63 25 18 о + 24 48 46 26 22 6 8 12 8 4 4 4 32 42 38 17 12 12 
18 22 7 о 18 + 35 41 21 24 22 21 61 32 7 13 20 47 35 32 12 55 21 
22 \6 12 о 34 32 + 56 26 31 13 16 32 21 3 11 18 41 49 26 15 24 10 
28 45 6 о 36 43 63 + 30 36 18 16 31 19 3 13 19 35 32 23 14 22 13 
31 21 12 о 28 30 40 41 + 33 25 17 21 17 4 17 17 40 44 42 4 17 8 
14 12 5 о 26 38 52 55 37 + 22 19 33 28 5 19 28 33 31 53 14 28 9 
8 10 35 о 3 15 9 11 12 9 + 24 \9 16 6 12 13 22 14 7 3 18 12 
6 9 20 3 5 18 15 13 10 10 31 + 31 27 8 34 27 23 15 12 5 29 27 
5 7 7 2 6 41 24 20 10 14 20 25 + 43 9 27 27 43 27 24 9 54 26 
2 4 7 о 3 18 13 10 7 10 14 17 36 + 9 11 23 41 27 14 14 40 30 
3 5 3 о 3 7 3 3 3 3 9 9 13 15 + 41 14 9 9 6 4 15 13 
1 2 1 7 2 10 10 10 10 10 15 31 31 16 34 + 31 12 7 5 . 2 18 12 
4 7 5 8 3 19 19 17 11 17 19 29 37 38 13 37 + 26 13 6 4 34 17 
10 13 11 о 14 27 26 19 16 12 20 15 37 42 6 9 16 + 69 43 12 38 22 
10 12 10 о 17 18 27 16 16 10 11 9 21 26 5 5 8 62 + 58 14 25 15 
10 12 7 о 19 21 18 14 19 22 7 9 23 17 4 4 4 48 72 + 15 26 19 
б \0 13 о 31 27 39 31 7 21 10 13 33 60 10 7 10 50 64 56 + 57 41 
8 11 13 3 8 49 24 19 11 16 24 31 73 65 14 21 34 60 43 37 22 + 48 
15 20 16 4 13 29 15 17 9 9 26 44 55 75 20 21 26 55 42 42 25 74 + 
7 10 18 8 5 18 17 .. 15 13 13 31 64 42 53 22 42 43 30 18 13 12 54 41 

Рис. 4. Граф нетрашнтiшных отношений включення и сходства флористических описаний различных микроrруп­
пировок 
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чеiiШ! ло формулам ( 1) и (2) -для флористических спискd!J 
и (3), (4) -с исn ользова нием поJ<азателей прое ктив ного по­
крытин . Получе11ные чи словы е ПО J(а за теJrи сводиJJись в н еси м­
метричные матрицы (табл . 6, 7) , а затем строились ор иен ти­
рован н ые графы нетран зитивного порядк а (рис. 4, 5). 

14 

(\5) 

"'\: 
(4) 

(16) 

Puc. 5. Гр<1ф нcтpai i JtПИBI IЬIX отношений включения 1r сходств а фi i тoцe iroтп­
Ч CCI<IIX OПJICЭIJIIЙ различн ых микроrруппнро вок 

I\aJ< следует из да нных рис. 4, наибольшее число фло ристи ­
ческих включений при 6= 0,5 отмечается для микрогруппиро ­
нок I-IИЖ! Jei'! , средн ей и верхн ей частей склона долины ( 18, 19 
11 20) в разпотравно-т<устарничковых тундрах. Эти м икрогруп­
iiiiровrш отличаютс·я и а ибол ее разнообр азным видовы м соста­
ЕОМ и содерж ат общие виды как с эпизодичестшми м икрогрун ­
л и ровi<а ми открытых группировок, · та к и с ценабиотич еским и 
мю<рогруппировками кли!VI а ксовых сообществ. Ср а внительно 
регулярное размещение видов по склону долины определяет 

флористическое сходство между отдельными стр уктурны ми 
фрагментами ра зн отравн о- кустарничковых тундр. 

Значительное число отношений включения и сходства от­
мечается между эп изодичесi<ими микрогруппировками откры­

тых группировок поймы ( 1, 2, ... , 10). Это объясняется случ ай­
I IЫМ распределением видов и отсутствием постоянных соч етан иГ1 

nидов В II утри оп<рытых груnпировок . 

Между ценабиотическими микрогрупnировками отдельных 
1 лимаксовых сообществ хара i<терны также нетранзитивные от 
Jtowei i ия сходства , что связано с бл изким расnоложением и х 
относительно друг друга, взаимовлиянием II вза и мопроiiию-юве­

II!Тем ОТДЕ'ЛЫIЫХ ВИДОВ. 

З начiiтельно меньше отiюш ений включен ия и сходства i\lСЖ­
ду оnнс а iiиями различ11ых микрогруппировок н абJIIода стся прн 

~8 

~ 
сравнени и фитоцснотичесrшх показателей (рис. 5}13: В отлпчие 
от сходства видового сост ава отмеч а ются значитеJI'ьные фито­
ценоти ч ес l и е различия между эпизоди ческими микрогрупnи ­

ровками открытых группировок прирусловых уч астков ( 1, 2, 3) 
и высоi<ой nоймы (5, 6, .. . , 10). Это обусловлено более глубо­
кими р азличиями в r<олич ественньтх соотношения х популяций 
видов внутр и м икрогруп nировок. Пятнистое, или куртиннее 
распределеiiИ е видов , характерное дл я ранних стадий с~кцес­
сий, оп ределяет пр еоt:)л адание в отдельных куртинах однои или 

IJ ·ем но г их по пуляци й видов . 
Фитоце1ютическое сходство nрн пороге 6> 0,5 отмечаетсн 

между микрогруnпи ровка м и куртинных П?йменных отт<рипых 
груnпи ровОJ< с преобладанием Етреtгuш ш gгшn (1 и 5). 

В нлимш<совых сообществах п о ко.пичественному соотнош е­
нию видов сходны мит< рогрупппровки п лоских nовышений с 
nреобл ада нием Betul a ex ili s (1:3 11 22) и пл~ских попижений с 
rосп одством Ca rex taп s и EI·1opl1oгum vagшatuш ( 12 и 24). 
Наиболее фитоценотичсски отграничены микрогрупnировки 

н ереувлажпенiiЫХ деnрессий (4, 16, 17), а также микроза n адн­
П О I< ( 15) в осо ково - пуш ицево-ги пновых тун др ах . 

Заi<Ji ю ч ение 

Пер естроЙJ<а сообществ в ходе п ерв ичных сукцессий расти­
тельности долины р. Амгуэма IJarл я д ii O отражена в последова ­

тель ной пространст.вен но й см е11е nрнмитивных н есфор~нiровав­
шихся прирусловы х открытых групнировок более сложившнми­
ся серийны ми сообществ·ами высокой поймы и склона ~олины.: 
за вершается 011а I<л има ксовыми сообществами II адпоимен !lОН 
террасы И увалистой равнины. Изу ч ени е дИ!Iа мики раститель­
ных сообществ в связи с хара ктером их пространственного 

размещения в доли нах р ек может р аск рыт1 картину развития 

сообществ во времени. В этом случа е вpcмeiii-Iaя динамика 
заме 1-r'яется простр анствепными изме н е ниями в раст:итеJiьном 
покрове, Т. е . ВЫПО.IШЯЮТСЯ усЛОВИЯ Э рГОДИЧ II ОСТИ. 

Приведе нiiЫе в данной работе меры р азiюобр аз и я и вюlю ­
чен ия позволяют полнее а на лизировать последов ательные ста­

дии сукцессиоi-II I ЫХ смен н вы явить ч ерты прогр ессивп~го и р еr ­
оессивного развития н а различных этап ах п срестро11ки сооб ­
~цеств в ходе п ервичных сукцессий. 
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