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Представлены результаты крупномасштабного сеточного картирования реликтовых видов расте-
ний (Anemone altaica Fisch. ex C.A. Mey., A. baicalensis Turcz., Corydalis bracteata (Steph.) Pers., Eranthis
sibirica DC., Primula pallasii Lehm., Waldsteinia ternata (Steph.) Fritsch) в пределах неморального рефу-
гиума на северном макросклоне хребта Хамар-Дабан (Республика Бурятия). Картирование прове-
дено в нижней части бассейна р. Большой Мамай на модельном участке площадью 25 км2. Резуль-
таты исследования подтвердили общую для южно-сибирских неморальных реликтов закономер-
ность: их приуроченность к долинам и берегам рек и ручьев. В то же время изученные виды
различаются по своим экотопическим предпочтениям, в том числе по способности распростра-
няться за пределы речной долины, диапазону предпочитаемых высот и устойчивости к нарушению
растительного покрова. Кластерный анализ и оценка сопряженности видов с использованием не-
параметрического коэффициента конкордации Кендалла подтвердили наличие согласованности
пространственного распределения модельных видов.
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Большинство неморальных рефугиумов Юж-
ной Сибири в настоящее время довольно хорошо
описаны и охарактеризованы [1–4 и др.], однако
вопрос о встречаемости, пространственном рас-
пределении и экологических особенностях ре-
ликтовых видов, сохранившихся в этих рефуги-
умах, остается открытым. Некоторые исследова-
тели считают, что реликтовые виды должны
находиться в дисгармонии с современными усло-
виями окружающей среды, поскольку концепция
реликтовости предполагает редкую и спорадич-
ную встречаемость вида в пределах своего дизъ-
юнктивного ареала [5]. Однако в ряде случаев, на-
против, отмечаются повышенное обилие и регу-
лярная встречаемость реликтов в пределах
участков их ареалов [6, 7]. Такая ситуация может
объясняться тем, что каждый вид имеет свои уни-
кальные экологические характеристики и осо-
бенности распространения. Несмотря на то, что
ряд неморальных реликтов включен в федераль-
ную [8] и/или региональные Красные книги, во
многих случаях информация о распространении

этих видов либо ограничена, либо недоступна,
что не позволяет полноценно оценить состояние
популяций или организовать их мониторинг.

Фрагментированность ареалов реликтовых
видов в пределах рефугиума может указывать на
его пространственную неоднородность, длитель-
ную изоляцию популяций друг от друга и наличие
более мелких убежищ (микрорефугиумов), обра-
зовавшихся в периоды неблагоприятных клима-
тических условий. Ранее нами было показано,
что, несмотря на наступление благоприятных
условий в голоцене, отдельные популяции релик-
тов на хр. Хамар-Дабан в настоящее время все
еще остаются пространственно изолированными
[9] и сохраняют относительную генетическую
обособленность [10–13]. Для выявления степени
пространственной изолированности популяций
наиболее перспективен метод сеточного картиро-
вания. Этот подход является одним из наиболее
эффективных в изучении географического рас-
пределения растений, а анализ пространствен-
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ных данных, организованных в регулярную сетку,
широко используется в исследованиях различно-
го масштаба [14]: от локального и регионального
[15–19 и др.] до континентального и глобального
[20–22 и др.].

Цель данной работы – выявить экотопические
и пространственные закономерности распро-
странения реликтовых растений на северном
макросклоне хр. Хамар-Дабан на основе резуль-
татов крупномасштабного сеточного картирова-
ния. Задачи исследования: 1) проведение карти-
рования неморальных видов растений на модель-
ном участке; 2) определение особенностей их
экотопической приуроченности; 3) выделение
групп сопряженности между модельными вида-
ми; 4) оценка вероятности контакта между попу-
ляциями соседних бассейнов рек.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Характеристика модельного участка

Неморальный рефугиум на северном макро-
склоне хр. Хамар-Дабан был описан Н.А. Еповой
в середине ХХ в. [2]. Возможность существования
здесь убежища для мезофильных неморальных
видов объясняется гумидным и мягким климатом
этой территории с большим количеством осадков
летом и мощным снежным покровом зимой [23,
24]. Подобные условия характерны и для других
неморальных рефугиумов юга Сибири [4]. В каче-
стве модельной территории для сеточного карти-
рования был выбран участок нижней части бас-
сейна р. Большой Мамай (Республика Бурятия,
Кабанский район) в пределах предгорной равни-
ны и нижней полосы низкогорий. Выбор модель-
ного участка обусловлен его положением в цен-
тральном секторе хребта (см. рис. 1), где встреча-
ется наибольшее (не менее 19 из 27) количество
реликтовых видов растений [9]. В качестве гра-

ниц территории картирования были приняты
русла соседних с р. Большой Мамай рек – Оси-
новки на западе и Малого Мамая на востоке. На
севере естественным рубежом считался берег
оз. Байкал (456 м над ур. м.), с южной стороны
граница проходила по отрогам хребта и была
определена уже в ходе картирования по мере уве-
личения пересеченности рельефа и труднодо-
ступности местности.

Истоки р. Большой Мамай находятся в 12 км
от оз. Байкал на высотах 1500–1700 м. До самых
низовий река собирает со склонов небольшие
притоки. Наиболее крупным является р. Левый
Мамай, который сливается с основным руслом в
1.6 км от устья. Несмотря на небольшую ширину
русла, обычно не превышающую 10–12 м, в пре-
делах предгорной равнины р. Большой Мамай
образует достаточно обширную долину, изрезан-
ную пересохшими руслами временных водото-
ков. Очевидно, разработанность речной долины
связана с селевой активностью реки, что в целом ха-
рактерно для многих водотоков северного макро-
склона хр. Хамар-Дабан [25] и подтверждается мно-
гократными переслоениями гумусового горизонта
и грубообломочного материала в почве [26].

Река Малый Мамай берет свое начало в 9 км от
оз. Байкал в пределах лесного пояса. Междуречье
Большого Мамая и Малого Мамая в пределах
предгорной равнины отличается пологим и спо-
койным рельефом. Основные крутосклонные гря-
ды отрогов хребта заканчиваются в 3.7 км от берега
оз. Байкал на высоте 550 м над ур. м. Предгорная
равнина в междуречье большей частью трансфор-
мирована: преобладают вторичные березовые и
хвойно-березовые леса на месте разновозрастных
вырубок. В 1.3–1.4 км от устьев междуречье пере-
секается двумя просеками высоковольтных ли-
ний электропередач, тянущихся с запада на во-
сток вдоль всего хребта. Кроме того, междуречье
пересекают федеральная автомобильная трасса

Рис. 1. Модельный участок в низовьях р. Большой Мамай (хр. Хамар-Дабан, юг Восточной Сибири), охваченный се-
точным картированием: а – Транссибирская железнодорожная магистраль; б – автомобильная трасса Р-258; в – про-
секи с высоковольтными линиями электропередач.
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Р-258 (500–700 м от побережья оз. Байкал) и
Транссибирская железнодорожная магистраль,
проходящая почти по берегу озера. Приустьевая
часть междуречья отделена от озера береговым
валом и заболочена. Сооруженная более 120 лет
назад железнодорожная насыпь способствовала
обводнению, что привело к появлению водоемов
непосредственно вдоль нее.

Река Осиновка имеет более протяженное (не
менее 30 км) русло, достигающее в нижнем тече-
нии ширины 25–30 м. В пределах предгорной
равнины русло почти не имеет притоков и “зажа-
то” между двумя невысокими грядами, возможно,
также селевого происхождения. Гряды образуют
крутые обрывистые берега, которые возвышаются
над руслом на высоту до 40 м и обрамляют реку по-
чти на 3 км от створа долины. Правобережная гря-
да занимает около половины ширины междуречья
Осиновки и Большого Мамая и образована круп-
ноглыбовыми гранитными блоками, перекрыты-
ми маломощной почвой. На гряде развиты разре-
женные темнохвойные леса с густым кустарнико-
вым ярусом из стланиковой формы пихты (Abies
sibirica Ledeb.). У автомобильной трассы гряда за-
канчивается. Значительная часть лесов наклон-
ной равнины, особенно в районе железной доро-
ги, нарушены в результате рубок и представлены
различными сочетаниями смешанных хвойно-
мелколиственных лесов. Заболоченность в при-
устьевой части реки незначительна и развита
главным образом в пределах 100-метровой зоны
вдоль берегового вала оз. Байкал.

Модельные виды

Для картирования была отобрана группа из
шести видов весенних эфемероидов, относящих-
ся к числу неморальных реликтов и включенных
в Красную книгу Республики Бурятия [27]. Пери-
од цветения модельных видов продолжается с
конца мая по начало июня, что делает их удобны-
ми объектами для проведения картирования на
фоне еще неподнявшегося травостоя. Для харак-
теристики видов использованы региональные
флористические сводки [28, 29] и результаты соб-
ственных исследований [7, 9, 30, 31].

Anemone altaica Fisch. ex C.A. Mey. (ветреница
алтайская) – восточно-европейский и преимуще-
ственно южно-сибирский вид. Участок его ареала
на хр. Хамар-Дабан отделен от основного ареала в
Западной Сибири дизъюнкцией порядка 700 км.
Вид относится к группе родства европейского
A. nemorosa L. и имеет серию викариантных так-
сонов на Российском Дальнем Востоке и в стра-
нах Восточной Азии.

Anemone baicalensis Turcz. (ветреница байкаль-
ская) – южно-сибирский эндем, описанный с
хр. Хамар-Дабан. Здесь же расположен основной
участок его ареала. Второй фрагмент ареала нахо-

дится в Западном Саяне. В случае широкой трак-
товки вида ареал A. baicalensis охватывает южные
регионы Российского Дальнего Востока и неко-
торых стран Восточной Азии, где произрастают
несколько близкородственных ему таксонов.

Corydalis bracteata (Steph.) Pers. (хохлатка при-
цветниковая) – эндем Южной Сибири. Основ-
ной ареал вида расположен западнее 98-го мери-
диана, что определяет дизъюнкцию с популяция-
ми на хр. Хамар-Дабан примерно в 600 км. Серия
близкородственных видов распространена от За-
падной Европы до Нижнего Амура, однако в пре-
делах хр. Хамар-Дабан родственных таксонов
C. bracteata не имеет.

Eranthis sibirica DC. (весенник сибирский) –
южно-сибирский эндем, описанный с хр. Хамар-
Дабан. Распространен также в горах Восточного
Саяна и изредка в Западном Саяне. Близкород-
ственные виды встречаются на юге Российского
Дальнего Востока и в странах Восточной Азии.

Primula pallasii Lehm. (примула Палласа) – за-
падно-азиатский вид, доходящий на запад до
Урала. В Европе замещается близким видом
P. elatior (L.) Hill, в Европе и на Кавказе также
имеется несколько близкородственных эндемич-
ных таксонов. Популяции на хр. Хамар-Дабан
оторваны от основного ареала на юге Западной
Сибири и представляют собой крайний восточ-
ный фрагмент ареала вида.

Waldsteinia ternata (Steph.) Fritsch. (вальдштей-
ния тройчатая) – южно-сибирский эндем, опи-
санный с хр. Хамар-Дабан, где имеет популяции
наибольшей плотности. Небольшие фрагменты
ареала встречаются на отрогах Восточного Саяна
и Западного Саяна. Рядом ученых W. ternata при-
нимается в широком смысле, включая близко-
родственные таксоны, произрастающие на терри-
тории Центральной и Юго-Восточной Европы, За-
падной Сибири, Российского Дальнего Востока и
стран Восточной Азии.

Методика сеточного картирования
Картирование проводили в конце мая и пер-

вой половине июня (25.05.2014; 01–04.06.2014;
13–18.06.2014; 31.05–02.06.2015; 02–05.06.2018) на
модельном участке площадью 25 км2 (см. рис. 1).
Максимальное расстояние с севера на юг (от
51.421° до 51.462° с.ш.) составило 4.5 км, а с запада
на восток – 6.3 км (от 104.731° до 104.782° в.д.).
Перепад высот составил около 500 м, варьируя от
460 м (урез воды оз. Байкал) до 700 м (водораздел
рек Осиновка и Большой Мамай) и 950 м над ур. м.
(водораздел рек Большой Мамай и Малый Ма-
май).

На модельный участок была наложена коорди-
натная сетка с размером ячейки 0.001° × 0.001°,
что на местности примерно соответствовало 110 м
по широте и 70 м по долготе. В общей сложности
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картирование видов проведено в 3261 ячейке в ходе
пеших маршрутов, которые были проложены с за-
пада на восток параллельно одной широте. Грани-
цы ячеек на местности определяли с использовани-
ем портативных GPS-навигаторов GPSMAP 64ST
(Garmin, США) по смене одной тысячной доли
градуса. Общая протяженность пройденных
маршрутов составила более 230 км.

Встречаемость видов оценивали визуально по
четырехбалльной шкале: 0 – вид отсутствует, 1 –
вид встречается редко, 2 – вид встречается до-
вольно часто, 3 – вид обычен. В пределах каждой
ячейки встречаемость видов оценивали дважды
каждые 35 м (сначала для первой, а затем для вто-
рой половины ячейки). Оба значения использо-
вали для вычисления итогового показателя встре-
чаемости видов в ячейке. Расчет проводили по
следующему алгоритму: если разница между зна-
чениями показателя встречаемости вида в поло-
винах ячейки составляла одну ступень (напри-
мер, 0–1, 1–2, 2–3), то в качестве итогового при-
нимали большее значение; если разница была
равна двум (0–2, 1–3) или трем (0–3) ступеням,
то итоговое значение вычисляли как большее
значение минус один. Например, если в первой
половине ячейки встречаемость вида была оцене-
на как вид обычен (3), а во второй половине вид
отсутствовал (0), то, учитывая разницу значений в
три ступени, итоговый показатель встречаемости
вида в ячейке вычисляли как 3 – 1 = 2. Для оценки
сопряженности видов с помощью кластерного
анализа итоговые показатели встречаемости бы-
ли условно переведены в значения проективного
покрытия с шагом в один порядок: 1 = 0.1%, 2 = 1%,
3 = 10%.

Одновременно с картированием проводилось
визуальное наблюдение за экотопической и фи-
тоценотической приуроченностью модельных
видов. Отдельные факты наблюдений как в пре-
делах модельного участка, так и за его пределами
использованы при описании результатов иссле-
дования.

Статистический анализ сопряженности
Для подтверждения предположения о сопря-

женном пространственном распределении мо-
дельных видов (и соответственно о близости их
экологических ниш) был использован алгоритм,
описанный П. Лежандром [32]. Алгоритм вклю-
чал три этапа: 1) исходные данные были органи-
зованы в виде матрицы с видами (столбцы) и
ячейками (строки) картирования, на их пересече-
нии – значение встречаемости, а на основе мат-
рицы были рассчитаны попарные корреляции
Пирсона между видами; 2) матрица корреляций
была пересчитана в матрицу расстояний 1 – r, где
r – коэффициент корреляции Пирсона, на основе
которой, используя кластерный анализ по методу
Варда, были определены предварительные груп-

пы сопряженных видов; 3) на основе исходной
матрицы встречаемости видов в ячейках была
проведена оценка сопряженности видов друг с
другом, а также видов внутри групп с использова-
нием непараметрического коэффициента кон-
кордации Кендалла (W).

При расчете коэффициента W была проверена
нулевая гипотеза об отсутствии сопряженности
распределения. Для определения степени сопря-
женности распределения анализируемого вида с
прочими, включенными в исследование, был так-
же рассчитан апостериорный коэффициент кон-
кордации Wj. Во всех случаях расчеты проводили
при уровне значимости p < 0.01 с поправкой
Хольма и выполняли при 999 пермутациях. Ана-
лиз данных проводили с использованием функ-
ции kendall.global пакета vegan v. 2.5-6 [33] и базо-
вого статистического пакета stats в среде R v. 3.6.1
(функции “cor”, “dist”, “hclust”). Степень кон-
кордации (сопряженности пространственного
распределения видов) оценивали по следующей
условной шкале W: 0–0.4 – низкая, 0.4–0.6 – уме-
ренная, 0.6–1 – высокая.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Anemone altaica обнаружен в 349 ячейках, что со-

ставляет 10.7% от их общего числа (табл. 1, рис. 2). В
пределах модельного участка преобладали разре-
женные популяции, расположенные близ русел
рек и ручьев. Широкая полоса скоплений A. alta-
ica вдоль р. Большой Мамай соответствует руслам
временных водотоков, которые не были обводне-
ны в момент картирования. Крайне спорадичны
популяции вида в междуречье Осиновки и Боль-
шого Мамая, где расположена горная гряда, а во-
дотоки редки. Этот вид встречается не только в
лесном, но также и в субальпийском поясе хр. Ха-
мар-Дабан [9]. По нашим наблюдениям, вид под-
нимается до высоты 1413 м над ур. м., где выше
границы леса располагаются наиболее массовые
популяции.

Anemone baicalensis – наиболее частый и массо-
вый вид среди модельных. Его популяции отме-
чены более чем в 40% ячеек. Количество ячеек,
где вид отмечен “редко”, “довольно часто” и
“обычно”, почти равное (см. табл. 1). На рис. 2
видно, что на предгорной равнине популяции
A. baicalensis четко указывают положение посто-
янных или временных водотоков. Так, в междуре-
чье Осиновки и Большого Мамая часть популяций
линейно вытянуты по направлению к Байкалу.
Скопление соответствует сухому ложу временного
водотока, проходящему вдоль восточного края гор-
ной гряды и отсутствующему на картах. Это пере-
сохшее ложе опознается на картосхемах в виде
скоплений популяций и других видов, распро-
странение которых также связано с водотоками
(см. рис. 2). Популяции A. baicalensis практически
отсутствуют на водораздельных нарушенных про-
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странствах со вторичными березовыми лесами
(междуречье Большого Мамая и Малого Мамая),
на заболоченных приустьевых участках, а также
на гряде между реками Осиновка и Большой Ма-
май, где доминирование стланиковой пихты со-
здает условия, не пригодные для произрастания и
остальных модельных видов. С увеличением аб-
солютной высоты популяции A. baicalensis из бас-
сейнов соседних водотоков постепенно смыка-
ются в горно-таежном поясе. На примере между-
речья рек Большой Мамай и Малый Мамай
видно, что смыкание популяций начинается при-
близительно на отметке 600–700 м над ур. м.
Именно в горно-таежном поясе, где вид встреча-
ется с высоким постоянством, Н.А. Еповой были
описаны оригинальные для хр. Хамар-Дабан “пих-
тачи с покровом из байкальской анемоны” [34]. Не-
прерывное распространение A. baicalensis фактиче-
ски сохраняется до высоты 1200 м над ур. м., где на
северном макросклоне хребта расположен суб-
альпийский пояс [9].

Corydalis bracteata относится к тому же приру-
чьевому комплексу видов, что и A. altaica. Схемы
распространения этих двух видов довольно схожи
между собой: C. bracteata был найден в 12.8% яче-
ек (см. табл. 1 и рис. 2), что близко к встречаемости
A. altaica – 10.7%. Однако в отличие от последнего
C. bracteata не отмечается в высокогорьях – по на-
шим наблюдениям [9], он поднимается лишь до вы-
соты 1064 м над ур. м. Это типичный вид лесного
пояса, представленный массовыми популяциями
непосредственно близ русел либо по ложам вы-
сохших водотоков, чем и объясняется небольшое
число ячеек (16.8%), где встречаемость вида оце-
нена как “обычно”.

Eranthis sibirica отмечен в 22.2% ячеек, из кото-
рых в каждой 4-й − “довольно часто”, а в каждой
13-й – “обычно” (см. табл. 1 и рис. 2). В пределах
предгорной равнины E. sibirica вместе с A. altaica и
C. bracteata участвует в формировании зарослей
приручьевых раннецветущих эфемероидов. В то
же время с увеличением абсолютной высоты E. si-
birica часто удаляется от русел и стабильно (но с
меньшим обилием) встречается также по склонам
различной крутизны и экспозиции в составе гор-

но-таежных лесов вместе с A. baicalensis. Следует
отметить, что E. sibirica распространен как в лес-
ном, так и в высокогорном поясах [9, 31], поднима-
ясь на хр. Хамар-Дабан, по нашим наблюдениям, до
высоты не менее 1700 м. В среднегорьях ареал вида,
очевидно, имеет непрерывный характер.

Primula pallasii обнаружен в 47 ячейках (1.4%),
в большинстве из которых вид встречался “ред-
ко” (см. табл. 1). Все ячейки расположены на мо-
дельном участке вдоль русел главных водотоков
(см. рис. 2), а основной ареал вида находится в
высокогорьях, в субальпийском поясе, где он яв-
ляется одним из диагностических видов высоко-
травных лугов с доминированием Rhaponticum
carthamoides (Willd.) Iljin s.l. [35, 36]. В низовьях
рек P. pallasii оказывается, очевидно, только в слу-
чае прорастания семян, смытых вниз потоками
воды. Поэтому местонахождения регулярно от-
мечены вдоль русел Осиновки и Большого Ма-
мая, верхние течения которых находятся в высо-
когорьях. Полное отсутствие находок вдоль русла
р. Малый Мамай может объясняться тем, что эта
река начинается в пределах лесного пояса, т.е.
ниже пределов высокогорного ареала вида.

Waldsteinia ternata обнаружен в 28.5% ячеек
(см. табл. 1), из них в каждой третьей отмечен
“довольно часто”, а в каждой пятой − “обычно”.
Вид приурочен к долинам и берегам рек (см. рис. 2).
В приустьевой части междуречья Большого Ма-
мая и Малого Мамая W. ternata был впервые обна-
ружен на осоковом болоте, на верхушках кочек
Carex juncella (Fries) Th. Fr. Следует отметить се-
рию местонахождений вдоль автомобильной
трассы и на просеках линий электропередач. Яв-
ляясь светолюбивым видом, W. ternata густо раз-
растается по опушкам и вдоль дорог. Активное
расселение вдоль линейных инженерных соору-
жений и нарушенных участков указывает на ан-
тропотолерантность вида. В целом картосхема
распространения W. ternata в низовьях рек близ-
ка к паттернам распространения A. baicalensis и
E. sibirica, однако в отличие от последних он яв-
ляется типичным лесным низкогорным видом, и
его популяции обычно не поднимаются выше
600 м над ур. м. По нашим наблюдениям, на

Таблица 1. Встречаемость видов в ячейках сеточного картирования в бассейне нижнего течения р. Большой Ма-
май (хр. Хамар-Дабан, юг Восточной Сибири)

Вид
Встречаемость вида

Всего ячеек Доля (%) от общего числа 
(3261) ячеекредко довольно часто обычно

Anemone altaica 226 84 39 349 10.7
Anemone baicalensis 427 496 472 1395 42.8
Corydalis bracteata 226 121 70 417 12.8
Eranthis sibirica 494 177 54 725 22.2
Primula pallasii 44 3 0 47 1.4
Waldsteinia ternata 380 346 204 930 28.5
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Рис. 2. Пространственное распределение картированных видов в пределах модельного участка в бассейне нижнего течения
р. Большой Мамай (хр. Хамар-Дабан, юг Восточной Сибири). Встречаемость видов: 1 – редко, 2 –часто, 3 – обычен.
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хр. Хамар-Дабан (за пределами модельного
участка) популяции W. ternata отмечались на вы-
сотах от 600 до 700 м только на нарушенных
участках: вдоль дорог и туристических троп.

В общей сложности модельные виды были об-
наружены в 1580 ячейках из 3261, что составляет

48.5%. Количество ячеек с разным числом видов
и распределение непустых ячеек в пространстве
представлены в табл. 2 и на рис. 3 соответственно.
В трети всех непустых ячеек (30.3%) было выявле-
но присутствие лишь одного модельного вида – в
большинстве случаев это был один из самых мас-
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совых видов: A. baicalensis или W. ternata. В каждой
четвертой непустой ячейке (24.4%) было зафик-
сировано одновременно по два вида: чаще всего
были представлены пары A. baicalensis–E. sibirica
и A. baicalensis–W. ternata. Ячейки с тремя видами

составили 21.6% от общего числа непустых ячеек.
В большинстве этих ячеек присутствовал A. bai-
calensis, который сочетался с парой E. sibirica–
W. ternata. Таким образом, две трети, или 76%, не-
пустых ячеек содержали не более трех видов. Все

Рис. 2. Окончание.
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шесть модельных видов одновременно встрети-
лись только в 17 ячейках.

В результате кластерного анализа (рис. 4) на
первом иерахическом уровне была выделена пара
строго приручьевых видов A. altaica и C. bracteata
(группа I). Лесные светолюбивые виды W. ternata,
A. baicalensis и E. sibirica, отличающиеся наиболь-
шей встречаемостью и широкой экологической
валентностью, формировали группу II. Редкий
вид P. pallasii на ключевой территории не вошел
ни в одну из обозначенных групп.

Коэффициент конкордации Кендалла (W) при
рассмотрении шести видов составил 0.47, что от-
ражает умеренную сопряженность их простран-
ственного распределения (табл. 3). Коэффициент
Wj оказался наименьшим для P. pallasii (0.13), а
для остальных видов находился в диапазоне от
0.45 до 0.52. Степень сопряженности простран-
ственного распределения видов в пределах выде-
ленных групп характеризуется как высокая для
группы I (W = 0.83; A. altaica и C. bracteata) и уме-

ренная – для группы II (W = 0.67; W. ternata, A. bai-
calensis и E. sibirica).

ОБСУЖДЕНИЕ

Известно, что состав неморальных реликтов
Южной Сибири представлен видами различного
происхождения, имеющими родственные виды
(либо собственный ареал) в Европе (Dryopteris
filix-mas (L.) Schott, Daphne mezereum L.), регионах
Восточной Азии (Festuca extremorientialis Ohwi,
Galium paradoxum Maxim.); некоторые обладают
трансевроазиатскими (Epilobium montanum L.,
Galium triflorum Michx.) ареалами [4, 37]. Модель-
ные виды, отобранные нами для картирования
(см. раздел “Материал и методы”), также отлича-
ются по происхождению, однако, видимо, проис-
хождение не имеет заметного влияния на распро-
странение видов на хр. Хамар-Дабан. Наблюдается
закономерная и характерная для многих немо-
ральных реликтов приуроченность к долинам и
берегам рек и ручьев [9]. При этом для собственно
приручьевых видов временное отсутствие откры-
той воды рядом с местом их произрастания не счи-
тается критическим. Репрезентативными приме-
рами таких видов являются A. altaica и C. bracteata.
За пределы речных долин выходят A. baicalensis,
E. sibirica и W. ternata.

Изученные нами виды отличаются по некото-
рым экологическим особенностям, например по
высотному распределению. Несмотря на то, что
модельный участок не охватывает высотный диа-
пазон распространения исследованных видов це-
ликом, наши наблюдения на других участках се-
верного макросклона хр. Хамар-Дабан позволяют
составить более цельную картину об их высотном

Таблица 2. Совместная встречаемость видов в преде-
лах ячеек сеточного картирования

Количество видов, 
отмеченных 

в одной ячейке

Количество 
ячеек

Доля (%) 
от количества 

непустых ячеек (1580)

1 479 30.3
2 385 24.4
3 342 21.6
4 221 14.0
5 136 8.6
6 16 1.0

Рис. 3. Распределение ячеек с разным числом модельных видов в пределах модельного участка в бассейне нижнего те-
чения р. Большой Мамай (хр. Хамар-Дабан, юг Восточной Сибири).
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распределении. Распространение W. ternata ограни-
чено нижней полосой лесного пояса (500–600 м),
почти полностью вписываясь в район картирова-
ния. Распространение C. bracteata включает как
нижнюю, так и среднюю полосы лесного пояса,
не удаляясь при этом от водотоков. Диапазон рас-
пространения A. baicalensis охватывает целиком
лесной пояс, а также часть субальпийского. Ареа-
лы A. altaica и E. sibirica протягиваются через все
высотные пояса хребта, однако в пределах мо-
дельного участка A. altaica ведет себя как строго
приручьевой вид, в то время как E. sibirica свобод-
но удаляется от русел водотоков. Настоящим вы-
сокогорным видом является P. pallasii, появление
которого в предгорьях, очевидно, происходит
только в результате смыва семян и/или вегетатив-
ных частей растений потоками воды.

Согласно нашим наблюдениям в ходе карти-
рования, почти для всех модельных видов харак-
терны черты, присущие антропофобным растени-
ям, избегающим участков с нарушенным расти-
тельным покровом, и только W. ternata проявлял
признаки антропотолерантности, положительно
реагируя на нарушения растительности, разрас-
таясь на опушках леса, по придорожным канавам,
вдоль троп и лесных дорог. Именно вдоль троп
W. ternata проникает в горы до высоты 700 м.

Совместное отображение распространения
модельных видов на одной картосхеме (см. рис. 4)
однозначно указывает на их неслучайное распре-
деление. Очевидно, что общий контур распреде-
ления непустых ячеек определяется присутстви-
ем трех наиболее массовых видов. Однако и
остальные виды лишь незначительно выходят за
пределы распространения массовых, группиру-
ясь в первую очередь близ водотоков. Выявлен-
ные закономерности подтверждают ранее выдви-
нутое предположение о том, что ареал A. baicalen-
sis, самого массового вида среди реликтов
хр. Хамар-Дабан, территориально соответствует

всему неморальному рефугиуму на его северном
макросклоне [38].

Кластерный анализ подтвердил наличие про-
странственной сопряженности распространения
большинства модельных и двух групп сопряжен-
ных видов. В качестве таких групп выделилась па-
ра приручьевых видов (A. altaica и C. bracteata) и
три вида преимущественно лесных растений с бо-
лее широкой экологической валентностью (A. ba-
icalensis, E. sibirica и W. ternata). Интересно отме-
тить положение E. sibirica, который в пределах
предгорной равнины ведет себя как приручьевой
вид, встречаясь совместно с C. bracteata и A. altai-
ca. Однако по мере увеличения абсолютной высо-
ты и пересеченности рельефа E. sibirica все чаще
удаляется от водотоков и регулярно, хотя и с
меньшим обилием, отмечается совместно с A. ba-
icalensis в составе горно-таежных лесов. Результа-

Рис. 4. Дендрограмма кластерного анализа повидовых корреляций Пирсона методом Варда: I, II – номера групп, ис-
пользованные в анализе сопряженности (см. табл. 3). Шкала расстояний приведена под дендрограммой.

0.5 0.7 0.9 1.1

Anemone altaica

Anemone baicalensis

Corydalis bracteata

Eranthis sibirica

Primula pallasii

Waldsteinia ternata

I

II

Таблица 3. Значения коэффициента конкордации Кен-
далла W для групп видов и Wj для отдельных видов внут-
ри групп, выделенных на основе кластерного анализа

Примечание. W – коэффициент конкордации Кендалла,
Wj – апостериорный коэффицент конкордации; № – груп-
пы сопряженных видов. Во всех случаях уровень значимости
с множественной поправкой Хольма < 0.01.

Вид
Для всех видов Для групп

Wj W № W Wj

Corydalis bracteata 0.50

0.47

I 0.83
0.83

Anemone altaica 0.48 0.83

Primula pallasii 0.13 – – –

Eranthis sibirica 0.49

II 0.67

0.51

Anemone baicalensis 0.52 0.71

Waldsteinia ternata 0.45 0.64
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ты кластерного анализа также показали, что E. si-
birica объединяется не с приручьевыми, а с лесны-
ми видами, занимающими, как и он, более
широкую экологическую нишу.

По нашим наблюдениям, совместная встреча-
емость видов сопряженных групп сохраняется и
на других участках северного макросклона хр. Ха-
мар-Дабан. Это указывает на то, что при различиях
в происхождении, экотопической приуроченно-
сти, диапазоне высотного распределения и реак-
ции на антропогенное нарушение растительного
покрова неморальные реликты обладают опреде-
ленным единством, связанным с их длительным
сосуществованием в рефугиуме. Одним из ре-
зультатов сосуществования являются оригиналь-
ные типы лесных сообществ, выявленные на
хр. Хамар-Дабан [34, 39], в состав блока диагно-
стических видов которых в полном составе вхо-
дит группа I.

Необходимо отметить, что в пределах модель-
ного участка ячейки с наибольшим количеством
видов не отличаются какой-либо вариабельно-
стью местообитаний. Подобные ячейки, как пра-
вило, расположены в пределах предгорной рав-
нины на выположенных участках с руслами водо-
токов или в непосредственной близости к ним. В
таких условиях для наличия полного (или почти
полного) набора модельных видов достаточно со-
четание приручьевых местообитаний с лесными.
Леса представлены здесь пойменными смешан-
ными (Abies sibirica Ledeb., Populus suaveolens
Fisch., Picea obovata Ledeb., Pinus sibirica Du Tour)
разнотравными фитоценозами, наиболее богаты-
ми на хр. Хамар-Дабан реликтовыми видами рас-
тений [9, 34].

Охват модельным участком территории, отно-
сящейся к бассейнам трех рек, позволил выявить
наличие контактов между популяциями некото-
рых реликтовых видов из разных речных бассей-
нов. Очевидное преимущество в образовании
контактов имеют массовые и с широким диапазо-
ном распространения по высоте виды. Если при-
уроченность таких видов к долинам рек на предгор-
ной равнине ограничивает вероятность контактов,
то в условиях среднегорий или высокогорий кон-
такты более вероятны уже по причине более густой
речной сети. Для гумидных условий центрального
сектора хр. Хамар-Дабан, где расположен модель-
ный участок, полное или частичное объединение
популяций соседних бассейнов в единую метапо-
пуляцию может быть констатировано для A. bai-
calensis и E. sibirica. Наличие контактов между по-
пуляциями можно также предположить для A. al-
taica, C. bracteata и P. pallasii.

Иная закономерность пространственного рас-
пространения характерна для W. ternata. В отличие
от остальных видов ареал W. ternata охватывает
лишь нижнюю полосу лесного пояса, а популяции
соседних речных бассейнов отчетливо дистанци-

рованы друг от друга. Это позволяет предполагать,
что в пределах модельного участка контакт между
популяциями может быть ограничен распростра-
нением данного вида вдоль линейных инженер-
ных конструкций (автомобильных магистралей,
линий электропередач). На других участках пред-
горий хр. Хамар-Дабан, где расстояние между
руслами рек может быть больше, случайный пе-
ренос семян человеком, очевидно, является един-
ственным механизмом, связывающим популяции
с разных бассейнов.

Таким образом, анализ данных сеточного кар-
тирования показал, что реликтовые виды хамар-
дабанского рефугиума формируют популяции,
плотность и границы распространения которых в
первую очередь определяются их экотопически-
ми предпочтениями и устойчивостью к наруше-
ниям растительного покрова. Проведенное нами
исследование позволило впервые для рефугиумов
Южной Сибири оценить плотность популяций
реликтовых растений в крупном масштабе. До
сих пор данные с хр. Хамар-Дабан были ограни-
чены единичными местонахождениями, опубли-
кованными в работах, посвященных флористиче-
ским находкам [40‒42 и др.], либо гербарными
образцами, большинство из которых собирали в
одних и тех же локалитетах [7].

Помимо экологии и реакции на нарушения,
распределение видов в определенных ситуациях
может корректироваться также причинами, свя-
занными с историей растительного покрова хр.
Хамар-Дабан: относительной удаленностью от
микрорефугиумов плейстоцена [9], пределами рас-
пространения грязе-каменных потоков во время
катастрофических селевых явлений [25, 26]. Выяв-
ленные нами закономерности позволят отделить
ситуации, связанные с экологией видов, и рассмот-
реть влияние на распространение неморальных ре-
ликтов непосредственно исторических факторов.

Анализ результатов крупномасштабного се-
точного картирования позволил выявить следую-
щие закономерности неморальных реликтовых
видов растений: 1) реликты обладают определен-
ными экологическими особенностями, связан-
ными со своими экотопическими предпочтения-
ми, в том числе в пределах группы модельных
раннецветущих видов; 2) различия между модель-
ными видами заключаются, в частности, в спо-
собности распространяться за пределы речной
долины, в диапазоне предпочитаемых высот и ре-
акции на нарушения растительного покрова;
3) широкая экологическая валентность некото-
рых модельных видов определяет возможность
формирования ими единой метапопуляции, объ-
единяющей локальные популяции из соседних
речных бассейнов; 4) несмотря на различное про-
исхождение неморальных реликтов, их длитель-
ное совместное существование в пределах рефу-
гиума привело к возникновению групп сопря-
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женных видов и, как следствие, оригинальных
растительных сообществ.

Полученный в ходе выполнения настоящей
работы опыт позволяет согласиться с утвержде-
нием о широких возможностях анализа и приме-
нения сеточных данных [14]. В соответствии с
требованиями, предъявляемыми к ведению Крас-
ных книг в Российской Федерации [43] и требова-
ниями Международного союза охраны природы
при установлении категорий охраны [44], круп-
номасштабное сеточное картирование может
быть рекомендовано для оценки плотности попу-
ляций, их состояния и организации мониторинга
видов, нуждающихся в охране. Получаемые в хо-
де картирования количественные данные можно
использовать для определения пороговых значе-
ний между категориями статуса редкости и уязви-
мости.
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