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Аннотация. Сообщества сублиторальной растительности дальневосточных морей 
России до настоящего времени изучены слабо и бессистемно. Объем сообществ (от 
локального фитоценоза до всего пояса растительности отдельных районов), описанных 
разными исследователями, различался или не был ясно определен. Общей методологи-
ческой основы, которая позволяла бы систематизировать их состав, до сих пор не было 
предложено. Такой основой для систематизации разнородных описаний может служить 
концепция адаптивной зоны (АЗ). АЗ понимается как участок растительного покрова, 
на котором условия обитания единственного вида столь благоприятны, что он преоб-
ладает по обилию над прочими, формируя фитоценозы с собственным доминированием. 
Множества фитоценозов с общим главным доминантом могут быть описаны как расти-
тельные ассоциации. Проведены инвентаризация и анализ распределения понимаемых 
таким образом ассоциаций сублиторальной растительности. Для этого из имеющихся 
литературных источников выбраны сведения о тех доминантах сублиторальной расти-
тельности, для которых в районах Дальнего Востока формируются АЗ. Использованы 
приведенные в этих источниках количественные данные либо словесные указания на 
то, что каждый обсуждаемый вид преобладает по обилию на некотором множестве 
участков растительности. В результате выделено 67 ассоциаций, распределенных в 13 
районах Дальнего Востока. Треть ассоциаций распространены узко, в единственном 
районе, половина — умеренно, в 3–5 районах, остальные — широко, в 7–9 районах. 
Высокобореальные районы ценотически бедны (5–11 ассоциаций в каждом), низкобо-
реальные богаты (23–31 ассоциация в каждом). Максимально сходен состав раститель-
ности районов Японского моря (не менее 62 %) и северных районов Охотского моря 
(не менее 73 %). Выраженные термоценотический (α = 1,7 ± 0,3, R2 = 0,71, p = 0,0006) 
и флороценотический (α = 0,14 ± 0,06, R2 = 0,56, p = 0,05) градиенты показывают, что 
увеличение числа ассоциаций с севера на юг закономерно. Оно соответствует правилу 
Гумбольдта-Уоллеса и представляет собой его фитоценотический аспект. Соотношение 
числа сообществ разных систематических групп может характеризовать термотропность 
растительности больших районов и локальных участков.
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Abstract. Sublittoral vegetation communities in the Russian Far Eastern Seas are still 

poorly and unsystematically studied. Scopes of the communities described by different authors 
are different or unclearly defined. Any general methodological framework that would allow 
systematizing their composition has not yet been proposed. The concept of adaptive zone (AZ) 
can be such methodological basis for systematizing diverse descriptions. AZ is understood as a 
vegetation cover area in which the living conditions of a single species are so favorable that it 
dominates in abundance over others and forms communities with its own dominance. Mosaic 
of these communities can be described as a vegetation association. Distribution of sublittoral 
vegetation communities in the Far Easters Seas is inventoried and analyzed using this approach 
on the base of information on dominant species of sublittoral vegetation in all available scientific 
literature where both quantitative data and verbal notes on species domination in certain areas 
are selected. In total, 67 associations are identified in 13 areas of the Far Eastern Seas. One 
third of the associations are narrowly distributed in a single region, a half of them are moder-
ately distributed in 3–5 regions, the others are widespread in 7–9 regions. High-boreal areas 
are cenotically poor (5–11 associations in each), low-boreal areas are cenotically rich (23–31 
associations in each). Within the regions, the vegetation composition is distinguished by high 
similarity in the Japan Sea (at least 62 %) and the northern Okhotsk Sea (at least 73 %). Signifi-
cant thermo-cenotic (α = 1.7 ± 0.3, R2 = 0.71, p = 0.0006) and flora-cenotic (α = 0.14 ± 0.06, 
R2 = 0.56, p = 0.05) gradients are noted as the indices of natural increasing of the associations 
quantity from north to south that corresponds to the Humboldt-Wallace rule and represents its 
phytocenotic aspect. The ratio in the number of communities belonging to different systematic 
groups can characterize thermotropism of vegetation in vast or local areas.

Keywords: adaptive zone, vegetation association, sublittoral zone, Far Eastern Seas, 
inventory
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Введение
Систематическое изучение морского макрофитобентоса дальневосточных морей 

России начато почти век назад с организацией Тихоокеанской научно-промысловой 
станции (ТОНС), будущего ТИНРО [Закс, 1927, 1929; Зинова, 1928, 1929; Гайл, 1930а, 
б, 1931]. Тем не менее макрофитобентос региона до сих пор изучен недостаточно и 
неравномерно. К настоящему времени относительно полно иccледован видовой состав 
макрофитов [Перестенко, 1980, 1994; Клочкова, 1996, 1998; Клочкова и др., 2009а, б; 
Семкин и др., 2010а–в; и т.д.] и обобщены сведения о ресурсах водорослей и морских 
трав региона [Суховеева, Подкорытова, 2006; Блинова, 2014; Ресурсы…, 2020].

Однако все еще крайне слабо и несистемно изучены сообщества донной рас-
тительности. Между тем именно в их границах сосредоточены промысловые запасы 
макрофитов [Дуленин, 2023, 2024а]. По большей части сублиторальные растительные 
сообщества описывали в Приморье, в частности в зал. Петра Великого. Наиболее пол-
ный обзор имеющейся литературы по растительности этого залива дан Т.Л. Калитой и 
А.В. Скрипцовой [2014]. Хотя список цитируемой ими литературы превышает 3 десятка 
публикаций, однако растительность даже этого залива они считают недоизученной. 
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Сообщества сублиторальной растительности других районов описаны в относительно 
небольшом числе публикаций: на Курильских островах [Гусарова, 1975; Огородников, 
2003, 2007; Евсеева, 2007, 2009], у берегов Сахалина [Голиков и др., 1985; Петров, 
Поздеев, 1992], в Охотском море [Возжинская, 1996; Перестенко, 1996а]. В послед-
ние годы растительные ассоциации северо-западных частей Японского и Охотского 
морей подробно охарактеризованы автором настоящей статьи [Дуленин, 2023, 
2024а]. Л.П. Перестенко [1996б, 1997] выделила сообщества восточной Камчатки и 
Командорских островов. Сведения о доминировании отдельных видов в структуре рас-
тительности и о показателях их обилия содержатся в десятках публикаций и большей 
частью собраны в обобщениях, описывающих макрофитобентос Дальнего Востока и 
его ресурсы [Суховеева, Подкорытова, 2006; Блинова, 2014; Ресурсы…, 2020], имею-
щих компилятивный характер.

Проблема систематизации сведений о ценотической структуре растительности 
региона состоит не столько в неполноте имеющихся сведений, сколько в разности 
подходов авторов, вследствие чего их описания представлялись несводимыми к «еди-
ному знаменателю». Действительно, ряд работ не содержали количественных харак-
теристик растительности [Блинова, 1971; Перестенко, 1980, 1997], другие содержали 
количественные описания только отдельных фитоценозов, т.е. единичных участков 
однородной растительности [Скарлато и др., 1967; Голиков и др., 1985], в третьих не 
ясно, что описывали авторы: отдельные фитоценозы или сложенные ими ассоциации 
[Возжинская, 1996; Перестенко, 1996а, б, 1997], в четвертых в качестве растительного 
сообщества понимали весь разнородный пояс растительности целых островов [Огород-
ников, 2003, 2007]. Проблема сравнимости объема сообществ имеет общий характер. 
Например, исследователи макрофитобентоса Черного моря выделяли там от 13 до 80 
сообществ, сравнение которых вряд ли возможно [Афанасьев, Рубан, 2012].

Биологически адекватное описание донной морской растительности требует 
общей концепции, которая объясняла бы наблюдаемый характер распределения ма-
крофитобентоса. Для морской растительности умеренных и высоких широт обычно 
формирование таких сообществ, в которых структура каждого из них определяется 
единственным доминирующим видом, в то время как обилие прочих оказывается су-
щественно ниже [Taniguti, 1962; Скарлато и др., 1967; Огородников, 2003; Селиванова, 
2004; den Hartog, 2016; и др.]. Показано, что каждая сублиторальная растительная ас-
социация двух больших районов Дальнего Востока из описанных автором [Дуленин, 
2023, 2024а] также представляет собой множество однородных фитоценозов с доми-
нированием единственного вида главного яруса. Большинство выделенных ассоциа-
ций может быть визуально опознано по этому главному доминанту [Дуленин, 2024б]. 
Такая их структура соответствует концепции адаптивной зоны (АЗ) [Симпсон, 1948; 
Волвенко, 2018, 2019], которая и может быть методологической основой для обобще-
ния данных о сублиторальных растительных сообществах региона. Это означает, что 
растительные ассоциации региона могут быть выделены и по литературным данным 
при условии указаний на наличие в них единственного преобладающего по обилию 
вида. Для этих целей пригодны любые описания растительного покрова, даже те, в 
которых собственно сообщества не выделены. Такие данные являются необходимыми 
и достаточными для первичного выделения ассоциаций. Смысл и объем ассоциаций 
будут одинаковыми, что решает проблему их сравнения. В то же время показано [Ду-
ленин, 2023, 2024а], что присутствие всех остальных видов: доминантов подчиненных 
ярусов, субдоминантов и сопутствующих — в ассоциациях статистически случайно. 
Это позволяет опустить данные о составе и структуре ценофлор ассоциаций на этапе 
их первичного обобщения. Они могут быть получены при дальнейших исследованиях 
и обобщены на этапе валидизации выделенных ассоциаций.

Цель настоящей работы — на основании концепции АЗ инвентаризировать име-
ющиеся данные о сублиторальных растительных сообществах дальневосточных морей 
России, охарактеризовав основные закономерности их распространения.
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Материалы и методы
Имеющиеся сведения об одинаковых чертах структуры растительных сообществ 

региона позволяют применить концепцию АЗ для инвентаризации и сравнения субли-
торальной растительности дальневосточных морей России. 

АЗ в настоящей работе понимается как один или множество участков раститель-
ного покрова, где условия обитания единственного вида столь благоприятны, что он 
преобладает по обилию над всеми прочими, формируя один или множество фитоценозов 
с собственным доминированием [по: Волвенко, 2018, с изменениями].

Растительная ассоциация понимается как группа однородных фитоценозов с 
единообразной физиономией [по: Миркин и др., 1989, с изменениями]. Она всегда 
представляет собой множество участков АЗ единственного вида — главного доминанта 
группы фитоценозов, объединяемых в ассоциацию [Дуленин, 2023, 2024а].

Для инвентаризации сообществ из имеющихся литературных источников вы-
браны сведения о тех доминантах сублиторальной растительности, которые в разных 
районах Дальнего Востока формируют АЗ. Для этого использованы приведенные в 
этих источниках количественные и качественные данные либо словесные указания 
на то, что каждый обсуждаемый вид образует АЗ, т.е. количественно преобладает на 
отдельных участках растительности. Использованы как публикации ценологического 
характера, так и работы, не имеющие описаний сообществ, но содержащие необходи-
мые данные о доминировании. Из-за отсутствия видов, надежно связанных в сообще-
стве с главным доминантом [Дуленин, 2023, 2024а], при инвентаризации сообществ 
данные о доминантах подчиненных ярусов, субдоминантах и сопутствующих видах 
не анализировали. Обобщены сведения, содержащиеся в наиболее информативных 
публикациях. Проанализирована растительность глубин от 0 до 20–40 м. Сообще-
ства, не опускающиеся ниже сублиторальной каймы (0–1 м глубины), которые не 
всегда могут быть четко отделены от литоральной растительности, исключены из 
рассмотрения.

Для анализа пространственного распределения растительности дальневосточных 
морей они были условно разделены на 13 районов, относительно сходных по характеру 
берегов и экологическим условиям (прежде всего по температурам воды) с приблизи-
тельно равной протяженностью береговой линии (порядка тысячи километров). Эти 
районы с указаниями доминантов АЗ, найденных в литературе и использованных для 
дальнейшего анализа, перечислены ниже.

1. Приморье. В качестве наиболее обильных доминантов отдельных сообществ 
О.А. Скарлато с соавторами [1967] для зал. Посьета были указаны Costaria costata (C. 
Agardh) De A. Saunders, Desmarestia viridis (O.F. Müller) J.V. Lamouroux, Saccharina 
japonica (J.E. Areschoug) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saunders, S. latissima 
(Linnaeus) C.E. Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saunders, S. cichorioides (Miyabe) C.E. 
Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saunders, Sargassum miyabei Yendo, S. pallidum (Turner) C. 
Agardh, Scytosiphon lomentaria (Lyngbye) Link, Corallina officinalis Linnaeus, Phillospadix 
iwatensis Makino, Zostera asiatica Miki, Z. marina Linnaeus, Л.П. Перестенко [1980] 
для зал. Петра Великого — Ahnfeltia fastigiata (Endlicher) Makienko, Antithamnion 
sparsum Tokida, Chondrus pinnulatus (Harvey) Okamura, Chorda asiatica Sasaki et 
Kawai, Costaria costata, Ectocarpus siliculosus (Dillwyn) Lyngbye, Ulva clathrata (Roth) 
C.Agardh, Desmarestia viridis, Odonthalia corimbifera (S.G. Gmelin) Greville, Phyllospadix 
iwatensis, Ptilota filicina J.Agardh, Punctaria plantaginea (Roth) Greville, Rhodomela 
teres (Perestenko) Masuda, Saccharina cichorioides, S. latissima, S. japonica, Sargassum 
miyabei, S. pallidum, Stephanocystis crassipes (Mertens ex Turner) Draisma, Ballesteros, 
F. Rousseau et T. Thibaut, Scytosyphon lomentaria (Lyngbye) Link, Turnerella mertensiana 
(Postels et Ruprecht) F. Schmitz, Ulva fenestrata Postels et Ruprecht, Zostera marina, Z. 
asiatica, Ю.А. Галышевой [2004] для зал. Восток — Chordaria flagelliformis, Corallina 
pilulifera, Costaria costata, Saccharina japonica, Ulva fenestrata, Zostera marina, И.С. Гу-
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саровой [2008] для Амурского залива — Campylaephora kondoi (Yendo) Barros-Barreto et 
Maggs, Saccharina cichorioides, Nanozostera japonica (Ascherson et Graebner) Tomlinson 
et Posluszny, Z. marina, И.С. Гусаровой [2010] для глубоководной растительности се-
верного Приморья — Desmarestia viridis, Saccharina japonica, Melyvonnea erubescens 
(Foslie) Athanasiadis et D.L. Ballantine, Turnerella mertensiana, Т.Л. Калитой и А.В. 
Скрипцовой [2014] для Уссурийского и Амурского заливов — Chordaria flagelliformis 
(O.F. Müller) C. Agardh, Costaria costata, Desmarestia viridis, Phyllospadix iwatensis, 
Polysiphonia morrowii Harvey, Punctaria plantaginea, Saccharina cichorioides, Sargassum 
pallidum, Zostera asiatica, Z. marina.

2. Северо-западная часть Японского моря. Н.Г. Клочкова [1996] отметила виды 
рода Alaria Greville, Campylaephora kondoi, Chorda asiatica, Chordaria flagelliformis, 
Corallina pilulifera Postels et Ruprecht, C. officinalis, Hildenbrandia rubra Nardo, 
Saccharina cichorioides, Scytosiphon lomentaria, Neorhodomela larix (Turner) Masuda, 
автор статьи [Дуленин, 2024а] в качестве главных доминантов ассоциаций района пере-
числил Agarum clathratum Dumortier, Bossiella compressa Kloczcova, Costaria costata, 
Desmarestia viridis, Kjellmaniella crassifolia Miyabe, Neorhodomela larix, Saccharina 
japonica, S. cichorioides, Sargassum miyabei, S. pallidum, Stephanocystis crassipes, 
Odonthalia corymbiferа, Ptilota asplenioides (Esper) Scagel et al., Ulva fenestrata, Zostera 
marina, Z. asiatica, Phyllospadix iwatensis, а также Congregatocarpus kurilensis (Ruprecht) 
M.J. Wynne (неопубл. данные автора статьи). 

3. Западный Сахалин. Т.П. Бывалина с соавторами [1985] указали Kjellmaniella 
crassifolia и Saccharina japonica, К.М. Петров и В.Б. Поздеев [1992] — Agarum clathratum, 
Congregatocarpus kurilensis, Desmarestia viridis, Hildenbrandia rubra, Odonthalia 
corymbifera, Corallina officinalis, Phyllospadix iwatensis, Saccharina japonica, Sargassum 
miyabei, S. pallidum, Stephanocystis crassipes, Zostera marina, Н.Г. Клочкова [1996] — 
Chorda asiatica, Chordaria flagelliformis, Scytosiphon lomentaria, Saccharina cichorioides, 
Corallina pilulifera, C. officinalis, Hildenbrandia rubra, Campylaephora kondoi, Neorhodomela 
larix, Е.И. Блинова с соавторами [1999] — Arthrothamnus kurilensis Ruprecht, М.В. Сухо-
веева и А.В. Подкорытова [2006] — в дополнение к перечисленным Z. asiatica.

4. Восточный Сахалин. В.В. Громов [1968] в лагуне Буссе зал. Анива выделил 
Ahnfeltia fastigiata и Zostera asiatica, Л.П. Перестенко [1996а] — Agarum clathratum, 
Neohypophyllum middendorfii (Ruprecht) M.J.Wynne, Saccharina latissima, Zostera marina, 
Е.И. Блинова [2014] — Alaria esculenta (Linnaeus), Saccharina japonica.

5. Север Охотского моря. Е.И. Блинова [1971] отметила Alaria esculenta Greville, 
Chondrus crispus Stackhouse, Crossocarpus lamuticus Ruprecht, Saccharina latissima, 
Laminaria appressirhiza Ju.E. Petrov et Vozzhinskaya, L. inclinatorhiza Ju.E. Petrov et 
Vozzhinskaya, Pseudolessonia laminarioides (Postels et Ruprecht) G.Y. Cho, Kloczkova, 
Krupnova et Boo, Stephanocystis crassipes, Tichocarpus crinitus (S.G. Gmelin) Ruprecht, 
Zostera marina.

6. Северо-запад Охотского моря. М.В. Суховеева [1976] указала Alaria esculenta, 
Saccharina latissima, Laminaria appressirhiza, L. inclinatorhiza, Pseudolessonia laminari-
oides, Л.П. Перестенко [1996а] — Alaria esculenta, Boreolithothamnion sonderi (Hauck) 
P.W. Gabrielson, Maneveldt, Hughey et V. Peña, Crossocarpus lamuticus, Neohypophyllum 
middendorfii, Saccharina latissima, Pseudolessonia laminarioides, автор статьи [Дуленин, 
2023] — Alaria esculenta, Saccharina latissima, Pseudolessonia laminarioides, Stephano-
cystis crassipes, Zostera marina.

7. Шантарские острова. В.Б. Возжинская и Н.М. Селицкая [1970] выделили Alaria 
esculenta, Saccharina latissima, Pseudolessonia laminarioides, О.С. Рыбаков [1971] — Sac-
charina latissima, Laminaria appressirhiza, L. inclinatorhiza, Л.П. Перестенко [1996а] — 
Laminaria appressirhiza, Crossocarpus lamuticus.

8. Западная Камчатка. Е.И. Блинова [1969, 1971] указала Alaria esculenta, 
Saccharina latissima, Laminaria appressirhiza, L. inclinatorhiza, Pseudolessonia laminarioides, 
Stephanocystis crassipes, Tichocarpus crinitus, Zostera marina, В.Б. Возжинская и Е.И. Бли-
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нова [1970] — Alaria esculenta, Desmarestia aculeata (Linnaeus) J.V. Lamouroux, Laminaria 
appressirhiza, L. inclinatorhiza, Ptilota asplenioides, Saccharina latissima.

9. Восточная Камчатка. Е.И. Блинова и И.С. Гусарова [1971] выделили Hedophyl-
lum dentigerum (Kjellman) Starko, S.C. Lindstrom et Martone, Laminaria longipes Bory, 
Thalassiophyllum clathrus (S.G. Gmelin) Postels et Ruprecht, М.В. Суховеева [1987а, 
б, 1988, по: Блинова, 2014] — Alaria esculenta, Hedophyllum bongardianum (Postels 
et Ruprecht) Yendo, Laminaria yezoensis Miyabe, Saccharina latissima, Arthrothamnus 
bifidus (S.G. Gmelin) J. Agardh, Л.П. Перестенко [1997] — Agarum clathratum, Alaria 
esculenta, Arthrothamnus bifidus, Chordaria flagelliformis, Hideophyllum yezoense (Yamada 
et Tokida) A.D. Zinova, Eualaria fistulosa (Postels et Ruprecht) M.J. Wynne, Hedophyllum 
bongardianum, Laminaria longipes, L. yezoensis, Ptilota asplenioides, Saccharina latis-
sima, Turnerella mertensiana, Hideophyllum yezoense, Thalassiophyllum clathrus, Zostera 
marina, О.Н. Селиванова [2004] — Agarum clathratum, Eualaria fistulosa, Hedophyllum 
bongardianum, Laminaria longipes, Thalassiophyllum clathrus, Н.Г. Клочкова соавторами 
[2009а, б] — Alaria esculenta, Arthrothamnus bifidus, Chordaria flagelliformis, Chorda asi-
atica, Corallina pilulifera, Dictyosiphon foeniculaceus (Hudson) Greville, Eualaria fistulosa, 
Hedophyllum bongardianum, Laminaria longipes, L. yezoensis, Scytosiphon lomentaria, 
Ulva linza Linnaeus.

10. Южные Курильские острова. И.С. Гусарова [1975] перечислила Agarum 
clathratum, Alaria esculenta, Arthrothamnus kurilensis, Cymathaere fibrosa Nagai, Eua-
laria fistulosa, Hedophyllum dentigerum, Laminaria longipes, L. yezoensis, Odonthalia 
corymbifera, Thalassiophyllum clathrus, а также [Гусарова, 2023, личное сообщение] 
Clathromorphum loculosum (Kjellman) Foslie, В.И. Лукин [1979, по: Блинова, 2014] — 
Alaria esculenta, Eualaria fistulosa, Thalassiophyllum clathrus, Neopolyporolithon arcticum 
(Kjellman) P.W. Gabrielson, S.C. Lindstrom et Hughey, М.Б. Иванова с соавторами [1994] 
— Ahnfeltia fastigiata, Н.В. Евсеева [2007] — Agarum clathratum, Ahnfeltia fastigiata, Ar-
throthamnus bifidus, Cymathaere fibrosa, Desmarestia viridis, Odonthalia corymbifera, Sac-
charina angustata, S. japonica, S. kurilensis C.E. Lane, C. Mayes, Druehl et G.W. Saunders, 
Stephanocystis crassipes, Turnerella mertensiana, Zostera asiatica, Z. marina, Z. japonica.

11. Северные Курильские острова. В.И. Лукин [1974, по: Блинова, 2014] указал 
Hedophyllum bongardianum, Laminaria yezoensis, Thalassiophyllum clathrus, В.С. Ого-
родников [2002, 2003] — Alaria esculenta, Arthrothamnus bifidus, Cymathaere triplicata 
(Postels et Ruprecht) J. Agardh, Eualaria fistulosa, Hedophyllum bongardianum, Laminaria 
longipes, Thalassiophyllum clathrus.

12. Командорские острова. О.Н. Селиванова [1998, 2004] отметила Agarum 
clathratum, Clathromorphum nereostratum Lebednik, Laminaria longipes, Hedophyllum 
bongardianum, H. dentigerum, Thalassiophyllum clathrus.

13. Беринговоморское побережье Чукотки. Н.Е. Толстикова [1980, 1982] при-
вела Agarum clathratum, Alaria esculenta, Chorda asiatica, Chordaria flagelliformis, 
Dictyosiphon foeniculaceus, Saccharina latissima.

Для того чтобы полученные данные были доступны для последователей популяр-
ного флористического подхода к классификации растительности [Миркин и др., 2001], 
названия ассоциаций образовывали из видовых названий их главных доминантов, ис-
пользуя рекомендации Международного кодекса фитосоциологической номенклатуры 
(МКСН) [Терийа и др., 2022]. Названия видов указаны в соответствии с международной 
базой данных Algaebase (https://www.algaebase.org).

Полученные списки ассоциаций сведены в аналитические таблицы, показываю-
щие распределение ассоциаций по районам и ярусам растительности (табл. 1–4). Рас-
пространение каждой ассоциации в регионе показано через соотношение количества 
районов ее формирования к общему числу районов и указано в качестве коэффициента 
относительного распространения (ОР, %). Ценотическое богатство каждого района 
показано через отношение числа ассоциаций в каждом районе к общему числу ассо-
циаций, выделенных для Дальнего Востока, и представлено в качестве коэффициента 
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относительного ценотического богатства (ОЦБ, %) каждого района. Ассоциации 
сгруппированы по ярусам, в которых они формируются: I — крупные бурые водоросли 
и морские травы с высотой растительного покрова от 0,4 до 4,0 м, II — пластинчатые 
и кустистые водоросли высотой от 5 до 40 см, III — кустистые водоросли высотой 
до 5 см, IV — корковые водоросли.

Для установления градиентных закономерностей изменения количества ассоциаций 
в разных районах использовали процедуру регрессионного анализа. Статистическую 
значимость отличий углового коэффициента регрессии от нуля проверяли при помощи 
t-критерия. Для выявления уровня сходства растительности районов применяли кла-
стерный анализ методом парных групп с использованием коэффициента Брея-Кертиса 
в качестве меры сходства. Статистическая обработка данных выполнена с использова-
нием свободно распространяемого статистического пакета PAST 5.2 [Hammer, 2025].

Результаты и их обсуждение
Не претендуя на исчерпывающую полноту, можно полагать, что использованные 

источники хорошо отражают имеющиеся знания о географическом распространении 
сублиторальных растительных ассоциаций в дальневосточных морях России. На это 
указывает значительное совпадение списков по данным разных исследователей (напри-
мер, О.А. Скарлато с соавторами [1967] и Л.П. Перестенко [1980] по Приморью, Л.П. 
Перестенко [1997] и Н.Г. Клочковой с соавторами [2009а, б] по восточной Камчатке, 
И.С. Гусаровой [1975] и Н.В. Евсеевой [2007] по южным Курильским островам и т.д.). 
Поскольку исследования разных ученых имели свою специфику, различались объемами 
и методическими подходами, невозможно ожидать полного совпадения полученных из 
их публикаций списков. Так, по северо-западу Японского моря списки автора статьи 
[Дуленин, 2021, 2024а] и списки, сделанные по монографии Н.Г. Клочковой [1996], 
различаются сильно. Это связано с тем, что Н.Г. Клочкова исследовала преимуществен-
но мелководья заливов, бухт и прилегающих к ним участков, а автор статьи — почти 
полный диапазон глубин формирования растительного покрова у открытых побережий. 
В связи с этим количественное сравнение списков разных авторов вряд ли возможно. 
Полученная картина будет дополняться по мере дальнейших исследований, особенно 
по относительно слабо изученным нижним ярусам растительности.

Всего применение концепции АЗ позволило выделить в сублиторали морей Даль-
него Востока России 67 доминантов, формирующих АЗ и, следовательно, образующих 
ассоциации растительности. Аналитические табл. 1–4 создают техническую основу для 
инвентаризации сублиторальной растительности, анализа ее богатства и распростра-
нения ее элементов в Дальневосточном регионе. Кроме того, они сами имеют инфор-
мационную ценность, поскольку представляют собой экосистемные характеристики 
растительности региона. Анализ пробелов в этих таблицах позволяет предполагать 
наличие ряда ассоциаций в районах, где они ранее не обнаружены, и, таким образом, 
дает возможность планировать дальнейшие ценологические исследования. Два пред-
ложенных коэффициента позволяют выполнять количественный анализ качественных 
показателей: распределения и ценотического богатства сублиторальной растительности 
в Дальневосточном регионе. 

Меньше всего ассоциаций обнаружено среди зеленых водорослей: они форми-
руются только тремя представителями рода Ulva (табл. 1). Их образование отмечено 
лишь в 4 районах из 13. Для зеленых водорослей в целом, как и для наиболее широко 
распространенной Ulva fenestrata, коэффициент ОР составил 31 %. Распространение 
остальных двух доминантов минимально, поскольку формирование их АЗ ограничено 
лишь каким-либо одним районом. По имеющимся на сегодняшний день данным со-
общества зеленых водорослей следует отнести к узко распространенным. Величина 
ОР вполне соответствует имеющимся наблюдениям: общая ценотическая роль зеленых 
водорослей в растительном покрове сублиторали Дальнего Востока невелика, как и 
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занимаемые ими площади дна. Тем не менее возможно обнаружение ассоциаций некото-
рых других видов, например сформированных Codium fragile [Дуленин, Гусарова, 2016; 
Дуленин, 2019], Acrosiphonia duriuscula (Ruprecht) Yendo [Клочкова и др., 2009а] и т.п. 

Кроме того, специализированные исследования могли бы существенно расширить 
имеющиеся сведения о распространении указанных в табл. 1 ассоциаций. На Дальнем 
Востоке отмечены ассоциации с доминированием не более чем одного вида зеленых 
водорослей для каждого района. Исключение составляет Приморье, где найдены 2 такие 
ассоциации. Во всех районах формирования АЗ зеленых водорослей их относительное 
ценотическое богатство составляет лишь 1,5 % регионального ценотического богатства 
и лишь для Приморья этот показатель составляет 3 %.

Бурые водоросли (класс Phaeophyceae) — систематическая группа, представители 
которой формируют основу сублиторальной растительности морей Дальнего Востока 
России. Среди них выделено 34 доминанта (табл. 2), для которых в рассматриваемых 
районах реализованы условия АЗ и выделены ассоциации. 

Картина, наблюдаемая на Дальнем Востоке России, вполне типична для уме-
ренных и высоких широт других регионов, где бурые водоросли определяют общий 
облик растительности [Dayton, 1985; Coleman, Wernberg, 2017; Wernberg et al., 2019]. 
В отличие от зеленых, АЗ бурых водорослей обнаружены во всех рассматриваемых 
районах. Из всех АЗ 25 формируют I ярус растительности, а 9 — II ярус. Величина 
ОЦБ составляет 13 ± 2 (8–24) %. На первом месте по ценотическому богатству стоят 
южные Курильские острова (ОЦБ = 24 %), далее идет Приморье (ОЦБ = 21 %), вос-
точная Камчатка (ОЦБ = 19 %), а замыкают список наиболее ценотически богатых 
регионов оба берега Татарского пролива — северо-западная часть Японского моря и 
восточный Сахалин (ОЦБ по 16 %). Все остальные районы, прежде всего северные, 
отличаются значительно более низкими показателями ОЦБ — от 7 % у Шантарских 
островов до 10 % у западной Камчатки и Командорских островов.

Что касается распространения ассоциаций, показатели ОР в этой группе наиболее 
высоки, 27 ± 3 (8–69) %. Так, для Stephanocystisetum crassipae ОР = 69 %. Эта ассоциация 
обнаружена в 9 районах из 13. Alarietum esculentae отмечена в 8 районах из 13 (ОР = 62 %). 
Однако весьма вероятно, что при дальнейших исследованиях она может быть найдена 
повсеместно. Широко распространена и Saccharinetum latissimae, ОР которой состав-
ляет 62 % и которая также отмечена в 8 различных регионах из 13. Замыкает список 

Таблица 1
Распространение ассоциаций зеленых водорослей в районах Дальнего Востока России

Table 1
Distribution of green algae associations by areas of the Russian Far East
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Ulvetum fenestratae Dulenin, 2024 * * * * 4 31
Ulvetum linzae nom. prov. * 1 8
Ulvetum clathratae nom. prov. * 1 8

Итого 1 1 1 1 2 31
ОЦБ, % 1,5 1,5 1,5 1,5 3

Примечание. Здесь и в табл. 2–4: ОР — относительное распространение, ОЦБ — отно-
сительное ценотическое богатство.
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Таблица 2
Распространение ассоциаций бурых водорослей в районах Дальнего Востока России

Table 2
Distribution of brown algae associations by areas of the Russian Far East
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Agaretum clathratae Dulenin, 2024 * * * * * * * 7 54
Alarietum esculentae Dulenin, 2023 * * * * * * * * 8 62
Arthrothamnetum bifidae nom. prov. * * * 3 23
A. kurilensae nom. prov. * * 2 15
Costarietum costatae Dulenin, 2024 * * * 3 23
Cymatheretum fibrosae nom. prov. * 1 8
C. triplicatae nom. prov. * 1 8
Eualarietum fistulosae nom. prov. * * * * 4 31
Hedophylletum bongardianae nom. prov. * * * 3 23
H. dentigerae nom. prov. * * * 3 23
Kjellmanielletum crassifoliae Dulenin, 
2024 * * 2 15

Laminarietum appressirhizae nom. prov. * * * * 4 31
L. inclinatorhizae nom. prov. * * * * 4 31
L. longipae nom. prov. * * * * 4 31
L. yezoensae nom. prov. * * * 3 23
Pseudolessonietum laminarioidae Dulenin, 
2023 * * * * 4 31

Saccharinetum angustatae nom. prov. * 1 8
S. cichorioidae Dulenin, 2024 * * * 3 23
S. latissimae Dulenin, 2023 * * * * * * * * 8 62
S. japonicae Dulenin, 2023 * * * * * 5 38
S. kurilensae nom. prov. * 1 8
Sargassetum miyabeae Dulenin, 2024 * * * 3 23
S. pallidae Dulenin, 2024 * * * 3 23
Stephanocystetum crassipae Dulenin, 2023 * * * * * * * * * 9 69
Thalassiophylletum clathrae nom. prov. * * * * 4 31
Всего, I ярус 6 6 5 6 10 6 2 14 9 5 8 8 7 13 100
Chordetum asiaticae nom. prov. * * * * * 5 38
Chordarietum flagelliformae nom. prov. * * * * * 5 38
Desmarestetum aculeatae nom. prov. * 1 8
D. viridae Dulenin, 2024 * * * * 4 31
Dictyosiphonetum foeniculaceae nom. 
prov. * * 2 15

Ectocarpetum siliculosae nom. prov. * 1 8
Punctarietum plantagineae nom. prov. * 1 8
Scytosyphonetum lomentariae nom. prov. * * * * 3 23
Всего, II ярус 1 4 3 1 4 4 6 7 54

Итого 6 6 5 7 14 7 4 15 7 5 11 12 13 1 100
ОЦБ, % 9 9 7 10 21 10 6 22 10 7 16 18 19
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доминантов наиболее распространенных ассоциаций Agaretum clathratae (ОР = 54 %), 
присутствующая почти во всех южных районах Дальнего Востока, кроме Приморья. 
Однако есть значительные шансы обнаружить ее и в этом районе. Средняя величина 
ОР = 27 ± 3 % более чем двукратно ниже, чем для наиболее распространенных до-
минантов. Близко к этому значению ОР ассоциаций, распространенных в нескольких 
соседних регионах, например Laminaria appressirhiza и Pseudolessonia laminarioides, 
формирующихся в северных районах Охотского моря. Восемь доминантов имеют 
минимальный ОР = 8 % и найдены только в каком-либо одном районе (например, Cy-
mathere fibrosa, C. triplicata и т.д.). Интересно, что половина из них распространена у 
наиболее ценотически богатых южных Курильских островов.

Второй (табл. 3) по ценотическому богатству группой являются красные водо-
росли (Rhodophyta). Описано 26 ассоциаций с их доминированием. Все они форми-
руют нижние ярусы растительности — со II по IV. Наиболее многочисленна (16 до-
минантов) группа ассоциаций, формирующих II ярус и представленных кустистыми 
и пластинчатыми водорослями. В этот список входят широко распространенные на 
Дальнем Востоке виды; представляется, что он вряд ли будет существенно расширен. 
В III ярусе все 4 его ассоциации формируют только членистые известковые водоросли 
(представители порядка Corallinales). В IV ярусе выделено 6 ассоциаций. Однако из-за 
наиболее слабой изученности растительности этого яруса при дальнейших исследова-
ниях список таких доминантов может быть существенно расширен.

Несмотря на то что почти все формирующие АЗ виды красных водорослей широко 
распространены в морях Дальнего Востока [Перестенко, 1994; Клочкова, 1998], ОЦБ 
отдельных районов в отношении красных водорослей весьма низко: 7 ± 2 (1–18) %, т.е. 
в 2 раза ниже, чем для бурых водорослей. В некоторых районах — у берегов Чукотки 
и северных Курильских островов — АЗ красных водорослей на основе имеющихся 
данных вообще не удалось обнаружить, а для Шантарских и Командорских островов 
выделено лишь по одной ассоциации. Только у берегов Приморья состав АЗ красных 
водорослей богат: там формируется 12 таких ассоциаций, т.е. лишь на 2 меньше, чем 
среди бурых водорослей.

Показатели распространенности ассоциаций красных водорослей также почти в 
2 раза ниже, чем сообществ бурых: ОР 15 ± 2 (8–31) %. Например, фитоценозы мак-
симально распространенной ассоциации Corallinetum piluliferae обнаружены только 
в четырех районах. Cамые банальные на Дальнем Востоке виды, такие как Odonthalia 
corymbifera, Ptilota asplenioides, Tichocarpus crinitus, формируют собственные ассоци-
ации только в трех районах. Почти половина ассоциаций (12 из 26) обнаружены только 
в каком-либо одном районе. 

Следует выделить 3 причины, объясняющие относительно малое количество и 
узкое распространение сообществ, сформированных красными водорослями в боль-
шинстве районов Дальнего Востока. Во-первых, как ранее опубликованные данные 
[Скарлато и др., 1967; Петров, Поздеев, 1992; Евсеева, 2007], так и результаты, полу-
ченные автором статьи [Дуленин, 2021, 2023, 2024а], показывают, что ценотическая 
роль красных водорослей чаще всего состоит в формировании подчиненных ярусов 
в сообществах бурых. Это естественно, учитывая определяющее значение бурых во-
дорослей для формирования сублиторальной растительности всех районов Дальнего 
Востока. Поэтому красные водоросли образуют самостоятельные сообщества суще-
ственно реже бурых.

Во-вторых, хорошо видно, что наибольшее число сообществ (по 9–12 в каждом 
районе) и наиболее широкое их распространение (в трех районах) наблюдается на юге 
Дальнего Востока — в Приморье, в северо-западной части Японского моря и у западного 
Сахалина. Минимальное число сообществ (от 0 до 4 в каждом районе) обнаружено в 
северных районах от Шантарских островов до Чукотки. Эта черта сложения раститель-
ности соответствует известной общей закономерности распределения флористического 
богатства [Перестенко, 1994; Клочкова, 1998]: общая доля видов красных водорослей 
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Таблица 3
Распространение ассоциаций красных водорослей в сублиторали  

районов Дальнего Востока России
Table 3

Distribution of red algae associations in the sublittoral zone by areas of the Russian Far East
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Ahnfeltietum fastigiatae nom. prov. * * * 3 23
Campilaephoretum kondoae nom. prov. * * * 3 23
Chondretum crispae nom. prov. * 1 8
C. pinnulatae nom. prov. * 1 8
Congregatocarpetum kurilensae nom. prov. * * 2 15
Crossocarpetum lamuticae nom. prov. * * * 3 23
Hideophylletum yezoensae nom. prov. * 1 8
Neohypophylletum middendorfae nom. prov. * * * 3 23
Neorhodomeletum larixae nom. prov. * * 2 15
Odonthalietum corymbiferаe Dulenin, 2024 * * * 3 23
Polysiphonietum morrowae nom. prov. * 1 8
Ptilotetum asplenioidae Dulenin, 2024 * * * 3 23
P. filicinae nom. prov. * 1 8
Rhodomeletum teresae nom. prov. * 1 8
Tichocarpetum crinitae nom. prov. * * * 3 23
Turnerelletum mertensianae nom. prov. * * * 3 23
Всего, II ярус 2 3 1 2 3 3 2 5 5 7 10 77
Antithamnionetum sparsae nom. prov. * 1 8
Bossielletum compressae Dulenin, 2024 * * 2 15
Corallinetum piluliferae nom. prov. * * * * 4 31
C. officinaliae nom. prov. * * * 3 23
Всего, III ярус 1 3 3 3 4 31
Boreolithotamnietum sonderae nom. prov. * 1 8
Clathromorphetum loculosae nom. prov. * 1 8
C. nereostratae nom. prov. * 1 8
Melyvonneetum erubescensae nom. prov. * 1 8
Neopolyporolithetum arcticae nom. prov. * 1 8
Hildenbrandietum rubrae nom. prov. * * * 3 23
Всего, IV ярус 1 1 2 1 1 2 6 46

Итого 3 3 1 2 4 1 5 2 9 9 12 11 85
ОЦБ, % 4 4 1 3 6 1 7 3 13 13 18

возрастает к югу. В связи с этим вполне ожидаемо, что на юге число ассоциаций 
красных водорослей будет больше, чем на севере, при этом они будут более широко 
распространены. Наконец, третья, вполне очевидная причина: наилучшим образом 
изучена растительность южных районов. В то же время по тем северным районам, 
где ассоциации красных водорослей не отмечены, сведения нередко ограничиваются 
несколькими публикациями, например по растительности Чукотки [Толстикова, 1980, 
1982] и северных Курильских островов [Огородников, 2002, 2003, 2007]. Весьма ве-
роятно, что целенаправленные ценотические исследования в этих районах помогут 
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обнаружить там сообщества красных водорослей. В то же время очевидно, что эти 
сообщества будут немногочисленны.

Четвертая систематическая группа, представители которой формируют расти-
тельные сообщества в сублиторали морей Дальнего Востока — это морские травы сем. 
Zosteraceae (табл. 4). Все 4 вида морских трав, обитающие в морях Дальнего Востока, 
образуют свои ассоциации. Их ОЦБ составляет лишь 1–6 %, в среднем 3 ± 1 %. Тем 
не менее морские травы довольно широко распространены, а их ценотическая роль 
в отдельных районах весьма значительна: так, в Приморье и северо-западной части 
Японского моря их луга занимают большие пространства дна, сравнимые по площа-
ди с сообществами бурых водорослей [Паймеева, 1984; Дуленин, 2012; Ресурсы…, 
2020], а у восточного Сахалина они формируют основу подводной растительности 
(И.С. Гусарова, 2024, устное сообщение).

Таблица 4
Распространение ассоциаций морских трав в сублиторали районов Дальнего Востока России

Table 4
Distribution of sea grass associations in the sublittoral zone by areas of the Russian Far East
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Zosteretum asiaticae Ohba et Miyata, 2007  
in den Hartog, 2016 * * * * * 5 38

Z. marinae Br.-Bl. et Tx. ex Pignatti, 1953 * * * * * * * * * 8 62
Phillospadicetum iwatensis den Hartog, 1977 
in den Hartog, 2016 * * * 3 23

Всего, I ярус 1 1 1 1 2 2 3 3 3 9 69
Nanozosteretum japonicae nom. prov. * * 2 15
Всего, II ярус 1 1 8

Итого 1 1 1 1 3 2 3 3 4 9 69
ОЦБ, % 1 1 1 1 4 3 4 4 6

Наиболее широко распространена ассоциация Zosteretum marinae (ОР = 62 %). 
Имеется только 4 района из 13, где они не обнаружены, однако это, очевидно, связа-
но с отсутствием подходящих биотопов (защищенных мелководных бухт с мягкими 
грунтами) у берегов Шантарских, северных Курильских и Командорских островов и 
со слабой изученностью побережий Чукотки. Второй по распространенности вид — Z. 
asiatica — формирует ассоциации во всех тепловодных районах Дальнего Востока от 
Приморья до южных Курильских островов. Все тепловодные районы — южные Ку-
рильские острова и Японское море — отличаются наибольшим богатством ассоциаций 
морских трав: в каждом районе их не менее трех, а в самом тепловодном и топически 
разнообразном Приморье отмечены ассоциации всех четырех видов.

Предложенный подход позволяет ранжировать все выделенные ассоциации по 
степени их распространенности в регионе. Просуммируем сведения о распространении 
ассоциаций. График их распределения по количеству районов, где они найдены (рис. 
1), имеет 3 вершины и позволяет выделить 3 группы ассоциаций по степени их распро-
странения. Почти треть из них (32 %, например Cymatheretum triplicatae, Chondretum 
crispae, Hideophylletum yezoensae и др.) узко распространены и обнаружены только в 
пределах какого-либо одного района. 
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С одной стороны, это указывает на элементы ценотического своеобразия таких 
районов, с другой — может отражать недостаток их изученности. Около половины 
ассоциаций (51 %) распространены в 2–5 районах, часто соседних (например, все 
ассоциации морских трав районов Японского моря). Остальные максимально широко 
распространенные ассоциации встречаются в 7–9 районах. Они сформированы та-
кими широко распространенными в северном полушарии Земли видами, как Agarum 
clathratum, Alaria esculenta, Zostera marina и т.д. Очевидно, что представители послед-
них двух групп — умеренно и широко распространенные доминанты — могут рассма-
триваться в качестве основы сублиторальной растительности морей Дальнего Востока.

Аналогичным образом ранжирование количества ассоциаций по районам (рис. 2) 
характеризует их общее ценотическое богатство и позволяет выделить две резко раз-
личающиеся группы: 8 районов с бедной растительностью, в которых обнаружено 6–11 
ассоциаций, и 5 районов с богатой растительностью, где найдена 21–31 ассоциация.

Рис. 2. Распределение ценотиче-
ского богатства сублиторальной рас-
тительности морей Дальнего Востока 
России по районам

Fig. 2. Cenotic richness of sublitto-
ral vegetation, by areas of the Far Eastern 
Seas

Самые бедные районы — Чукотка, Шантарские и Командорские острова, где 
указано по 6–7 ассоциаций, а самый богатый район — Приморье с 31 ассоциацией. 
Ценотически бедные регионы как правило самые северные и холодноводные. 

Богатые районы, наоборот, расположены преимущественно на юге Дальнего Вос-
тока, за исключением восточной Камчатки. Общее увеличение богатства растительно-
сти в Приморье обусловлено несколькими причинами. Это связано с закономерностью 
роста числа видов с севера на юг в соответствии с законом Гумбольдта-Уоллеса [Ка-
фанов, Кудряшов, 2000], близостью к центру видообразования макрофитов у берегов 
Японии [Клочкова, 1996] и наибольшим топическим разнообразием прибрежной зоны 
Приморья с протяженными открытыми побережьями и многочисленными бухтами и 
заливами*. Кроме того, растительность Приморья описана в наибольшем количестве 

Рис. 1. Распределение ассоциаций 
макрофитов дальневосточных морей 
России по количеству районов распро-
странения. Столбец 1 — узко распро-
страненные, столбцы 2–5 — умеренно 
распространенные, столбцы 7–9 — ши-
роко распространенные ассоциации

Fig. 1. Distribution of macrophyte 
associations in the Far Eastern Seas, 
number of areas. Column 1 — narrowly 
distributed, columns 2–5 — moderately 
distributed, columns 7–9 — widely dis-
tributed associations

* Лоция северо-западного берега Японского моря. От реки Туманная до мыса Белкина. 
Л.: ГУН и О, 1984. № 1401. 319 с.
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публикаций [Калита, Скрипцова, 2014]. Единственный ценотически богатый район на 
севере — восточная Камчатка. Причина этого, очевидно, состоит в топическом раз-
нообразии района* и его неплохой изученности [Перестенко, 1997; Селиванова, 1998, 
2004; Клочкова и др., 2009а, б]. 

Западная Камчатка и восточный Сахалин оказались ценотически бедны не толь-
ко из-за суровости своих климатических условий, но и благодаря преобладанию у 
их берегов аккумулятивных грунтов, не подходящих для прикрепления водорослей. 
Аналогично отсутствует водорослевая растительность и на участках таких берегов в 
северо-западной [Дуленин, 2015] и в северной частях Охотского моря [Белый, 2011].

Отчасти разница в оценках ценотического богатства районов может объясняться их 
неравномерной изученностью. Однако выявленная выше закономерность уменьшения 
количества ассоциаций от южных к северным районам проявляется при любом объ-
еме данных по сравниваемым районам. Например, неплохо изученная растительность 
восточной Камчатки в полтора раза беднее растительности Приморья. Растительность 
северо-западных побережий Японского и Охотского морей исследована одинаково, 
однако у охотоморских побережий она в 2,5 раза беднее. Западный Сахалин и западная 
Камчатка исследованы посредственно, однако растительность последней в 2,4 раза 
беднее западно-сахалинской. 

Поскольку основу дальневосточной морской растительности составляют бурые 
водоросли, состав и распределение которых достаточно известны [Суховеева, Подко-
рытова, 2006; Блинова, 2014], то дальнейшие ценотические исследования, касающиеся 
сообществ красных и зеленых водорослей, позволят существенно уменьшить разрыв 
между ценотически богатыми и ценотическими бедными районами, но не изменят 
показанный на рис. 2 график принципиально.

Сходство состава доминантов красных водорослей районов Дальнего Востока 
России обсуждала Л.П. Перестенко [1994]. Она указывала, что растительность даль-
невосточных морей распадается на 5 общностей: 1) япономорско-сахалинско-малоку-
рильскую, 2) курильскую, 3) охотоморскую, 4) беринговоморскую, 5) командорскую, 
однако не анализировала растительность прочих отделов макрофитов, а критерии вы-
деления доминантов среди красных водорослей ею указаны не были. В связи с этим 
рассмотрим общую картину сходства списков ассоциаций, обнаруженных в разных 
районах (рис. 3). Вполне ожидаемо ценотически сходными оказались прежде всего 
все районы относительно тепловодной и замкнутой российской части Японского моря.

Максимально (на 90 %) сходны списки западного Сахалина и северо-западной 
части Японского моря, что неудивительно, учитывая сходство природных условий 
противоположных берегов Татарского пролива**. Состав сообществ обоих райо-
нов Татарского пролива сходен с приморским несколько меньше — на 62 %, что 
обусловлено значительной удаленностью (более 1000 км) наиболее ценотически 
богатого южного Приморья от северо-западной части моря и западного Сахалина. 
Далее, сходными на 73–83 % оказались все районы относительно изолированной 
холодноводной северной части Охотского моря. Степень сходства грозди сообществ 
открытых морских районов — восточной Камчатки, Командорских и Курильских 
остров — ожидаемо оказалась относительно небольшой: 42–51 %. Сублитораль-
ная растительность Чукотки оказалась в отдельной ветви. Она имеет наименьшую 
степень сходства с другими районами, что должно быть связано с весьма суровыми 
климатическими условиями, удаленностью и слабой изученностью этого района.

Хотя результаты кластерного анализа, как и результаты ранжирования районов, 
не позволяют однозначно связать ценотические характеристики с географическим 
положением, однако в целом полученные результаты дают возможность выделить 

	 * Лоция Берингова моря. СПб.: ГУН и О, 2017. Ч. 1, № 1408. 190 с.
** Лоция Татарского пролива, Амурского лимана и пролива Лаперуза. СПб.: ГУН и О, 

2003. С. 10–193.



437

Инвентаризация ассоциаций сублиторальной растительности дальневосточных морей России 

3 группы районов: районы низкобореальной растительности (Приморье, западный 
Сахалин и северо-запад Японского моря), районы широкобореальной растительности 
(восточный Сахалин, южные и северные Курильские острова, восточная Камчатка и 
Командорские острова) и районы высокобореальной растительности (Шантарские 
острова, северо-запад Охотского моря, север Охотского моря, западная Камчатка 
и Чукотка). Первая группа районов наиболее ценотически богата, вторая включает 
богатые и бедные районы, а третья — самая бедная. Показанное деление отличается 
от результатов Л.П. Перестенко в силу выделения сообществ по единому критерию и 
анализа всех групп растительности.

Наименьшее сходство состава сообществ (20 %) двух расположенных рядом 
районов: северо-западных частей Японского и Охотского морей, у которых общими 
оказались лишь 2 ассоциации — Stephanocystetum crassipae и Zosteretum marinae, — 
оказалось вполне ожидаемо, поскольку эти резко различающиеся по климатическим 
условиям районы к тому же разделены непреодолимым для морской растительности 
опресненным лиманом р. Амур, который формирует между ними дискретную биотиче-
скую границу. В то же время районы от восточного Сахалина до восточной Камчатки 
по результатам кластерного анализа объединяются в одну большую гроздь, где рядом 
расположенные районы имеют бóльшую степень ценотического сходства, а удален-
ные — меньшую (рис. 3). Районы, включенные в этот кластер, образуют систему дуг, 
протяженную почти на 3 тыс. км в широтном направлении, а изменение ценотической 
структуры их растительности, несмотря на дискретные географические границы, в 
целом имеет континуальные черты. В общих чертах это соответствует изменениям в 
составе флоры этих районов [Клочкова, 1998; Семкин и др., 2010а–в].

Целесообразно изучить изменение числа растительных ассоциаций в зависимо-
сти от географической широты. Однако, поскольку на распределение биоты суще-
ственное влияние оказывают местные условия, в частности температура [Жирков, 
2017], более корректным будет рассмотрение зависимости количества выделенных 
в разных районах ассоциаций от среднемноголетних июльских температур воды, 
когда растительный покров сублиторали достигает наибольшего развития [Кусиди, 
2007] (рис. 4). Термоценотический градиент весьма хорошо выражен и статистически 

Рис. 3. Сходство состава сублиторальной морской растительности районов Дальнего 
Востока России (метод парных групп, коэффициент Брэя-Кертиса)

Fig. 3. Similarity of the sublittoral marine vegetation composition, by areas of the Far Eastern 
Seas (paired group method, Bray-Curtis coefficient)
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значим (α = 1,7 ± 0,3, R2 = 0,71, p = 0,0006). Он означает, что рост среднеиюльских тем-
ператур воды в прибрежной зоне морей Дальнего Востока на каждый градус Цельсия 
обусловливает увеличение ценотического богатства районов в среднем на 1,6 ассо-
циации. По сути дела, выявленная закономерность характеризует фитоценотический 
аспект закона Гумбольдта-Уоллеса, постулирующего увеличение видового богатства 
от высоких широт к низким [Кафанов, Кудряшов, 2000], в отношении дальневосточной 
сублиторальной растительности. 

Соотнесем флористическое и ценотическое богатство районов Дальнего Востока. 
Наиболее полные сведения о количестве видов флоры разных районов приводят Н.Г. Клоч-
кова [1998] и Б.И. Семкин с соавторами [2010а], используя общую схему районирования. 
Однако поскольку их районирование не совпадает с использованным в настоящей статье 
(они выделили 40 районов, значительно различающихся по протяженности), рассмотрим 
здесь только сопоставимые данные (рис. 5), дополнив их сведениями о флористическом 
богатстве северо-западной части Японского моря [Дуленин, 2008]. Хорошо видно, что 
ценотическое богатство районов соответствует уровню их флористического богатства: 
районы с самой богатой флорой, такие как Приморье, имеют и наиболее длинные списки 
ассоциаций, а районы с самой бедной, как Чукотка, — наиболее короткие. Эти данные 
позволяют статистически описать флороценотический градиент, т.е. зависимость между 
количеством видов флоры района и количеством формируемых в районе ассоциаций. 
Градиент (α = 0,14 ± 0,06) хорошо выражен (R2 = 0,56) и статистически значим при уровне 
значимости 0,1 (p = 0,05). Градиент следует истолковывать таким образом, что в среднем 
по региону из каждых 14 видов флоры один формирует сообщество в сублиторали. По-
мимо теоретического, построенный график имеет и практическое значение. Видно, что 
ценотическое богатство растительности у берегов Командорских островов находится за 
пределами нижней 95 %-ной доверительной границы. Это указывает на недоизученность 
растительности этого района и позволяет планировать здесь ценологические исследо-
вания. Существование такой зависимости статистически и экологически оправдано: в 
самом деле, чем богаче флора района, тем для большего количества видов могут найтись 
участки с такими условиями, где сформируются их АЗ. 

Описанные выше закономерности, выраженные в изменении количества со-
обществ представителей разных систематических групп с юга на север, показывают, 
что соотношения между структурными элементами растительного покрова можно 
использовать для характеристики термотропности сублиторальной растительности 

Рис. 4. Зависимость количества сублито-
ральных ассоциаций, выделенных в районах 
Дальнего Востока России от среднемноголетних 
июльских температур воды по данным прибреж-
ных гидрометеостанций (http://portal.esimo.ru/
portal): 1 — Чукотка; 2 — Командорские острова; 
3 — северные Курильские острова; 4 — северная 
часть Охотского моря; 5 — западная Камчатка; 
6 — восточный Сахалин; 7 — северо-западная 
часть Охотского моря; 8 — восточная Камчатка; 
9 — южные Курильские острова; 10 — западный 
Сахалин; 11 — северо-западная часть Японского 
моря; 12 — Приморье. Шантарские острова, где 

прибрежная гидрометеостанция отсутствует, исключены из рассмотрения
Fig. 4. Number of sublittoral associations in dependence on mean sea surface temperature at the 

coastal hydrometeorological stations in July (http://portal.esimo.ru/portal), by areas of the Far Eastern 
Seas: 1 — Chukotka; 2 — Commander Islands; 3 — northern Kuril Islands; 4 — northern Okhotsk 
Sea; 5 — West Kamchatka; 6 — East Sakhalin; 7 — northwestern Okhotsk Sea; 8 — East Kamchatka; 
9 — southern Kuril Islands; 10 — West Sakhalin; 11 — northwestern Japan Sea; 12 — Primorye; the 
Shantar Islands area is excluded from consideration due to the lack of a hydrometeorological station
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Рис. 5. Зависимость между количе-
ством видов флоры и количеством ассоци-
аций макрофитов в сублиторали некоторых 
районов морей Дальнего Востока России

Fig. 5. Relationship between the number 
of flora species and the number of macrophyte 
assotiations in the sublittoral zone for some 
areas of the Russian Far Eastern Seas

районов Дальнего Востока. Ранее Н.Г. Клочковой для термотропной характеристики 
типов дальневосточной флоры был использован коэффициент Фельдмана [Фельдман, 
1937, по: Клочковой, 1996], показывающий соотношение количества видов красных 
и бурых водорослей (R/P). Преобладание видов красных водорослей (R/P > 1) иллю-
стрировало относительную тепловодность флоры, преобладание бурых (R/P < 1) — ее 
холодноводность. Представляется целесообразным применить коэффициент Фельдмана, 
по аналогии, и для анализа растительности, вычислив соотношения количества ассо-
циаций красных и бурых водорослей. Помимо этого, как видно из данных табл. 1–4, от 
северных районов к южным возрастает количество ассоциаций саргассовых водорослей 
и морских трав. Следовательно, для термотропной характеристики растительности 
применимы еще два коэффициента: количество ассоциаций c доминированием водо-
рослей сем. Sargassaceae (S) и с доминированием морских трав сем. Zosteraceae (Z). Для 
большей информативности последние два коэффициента можно суммировать, получив 
один общий коэффициент S+Z (табл. 5).

Таблица 5
Термотропные характеристики сублиторальной растительности  

дальневосточных морей России
Table 5

Thermotropic characteristics of sublittoral vegetation in the Russian Far Eastern Seas
Море R/P S Z S+Z Словесная характеристика

Берингово 0,38 – 1 1 Холодноводная
Охотское 0,43 1 3 4 Умеренно холодноводная
Японское 0,53 3 4 7 Умеренно тепловодная
Дальневосточные моря России, среднее 0,45 1,33 2,0 2,33 Умеренно холодноводная

В целом для Дальнего Востока России R/P = 0,84, что должно характеризовать 
дальневосточную растительность как умеренно холодноводную. Это неудивительно, 
учитывая преобладание относительно холодноводных районов (побережья Охотского 
и Берингова морей) в регионе. Осредненная по районам величина коэффициента еще 
ниже и равна 0,45. Это обусловлено тем, что на два моря с холодноводной раститель-
ностью приходится только одно с умеренно тепловодной. Впрочем, количество ассо-
циаций красных водорослей в высокобореальных районах может быть заниженным, 
отражая худшую изученность сообществ растительности нижних ярусов, сложенных 
преимущественно красными водорослями. 

Целесообразно обозначить возможности практического использования коли-
чественных термотропных характеристик растительности. Несмотря на снижение 
популярности биоидикации [Миркин и др., 2001; Пузаченко, 2004], предложенные 
коэффициенты можно использовать не только для характеристики растительности 
больших районов, но и для косвенной оценки качества окружающей среды локальных 
участков. Например, в северо-западной части Охотского моря зал. Алдома характе-
ризуется наличием двух ассоциаций-индикаторов тепловодности: Stephanocystetum 
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crassipae и Zosteretum marinae. Следовательно, в заливе коэффициент S + Z = 2, т.е. 
достигает максимальной для этого района Охотского моря величины. Это позволяет 
ожидать, что воды залива хорошо прогреваются, вследствие чего он может иметь 
повышенное рыбохозяйственное значение. Действительно, летом на мелководьях 
залива вода прогревается до максимальных в северо-западной части Охотского моря 
температур в 14 оС. Здесь расположено крупнейшее в районе нерестилище сельди. 
По неопубликованным данным сотрудников ХабаровскНИРО и наблюдениям автора, 
в залив отмечаются массовые заходы лососей, корюшек, белух и ластоногих. В близ-
лежащих полузащищенных акваториях за счет присутствия фитоценозов ассоциации 
Stephanocystetum crassipae коэффициент S + Z = 1, а их хозяйственная ценность ис-
черпывается наличием нерестилищ сельди. Соседние открытые побережья, где рас-
тительность сложена ламинариевыми водорослями, а сообщества саргассов и трав 
отсутствуют, являются потенциальными нерестилищами сельди, которая нерестится 
на них не ежегодно. В северо-западной части Японского моря ситуация аналогична: 
наибольшей рыбохозяйственной ценностью отличаются заливы Советская Гавань и 
Чихачева, где коэффициенты S + Z = 5. Соседние открытые побережья с S + Z = 2 или 
3 имеют значительно меньшее хозяйственное значение.

Заключение
Итак, применение концепции АЗ дало возможность на основании количественных 

данных и словесных описаний выделить ассоциации сублиторальной растительности 
всех районов Дальнего Востока России. Использование концепции позволило показать 
основные «горизонтальные» характеристики распределения растительности: устано-
вить систематические группы, формирующие ее основу, дать картину распределения 
сообществ по районам, охарактеризовать уровни ценотического богатства и сходства 
районов. Результаты анализа позволили выявить и статистически охарактеризовать 
основные градиенты растительности: термоценотический, показывающий увеличение 
богатства растительности с севера на юг, и флороценотический, иллюстрирующий его 
зависимость от флористического богатства. Количественные соотношения сообществ с 
доминированием разных систематических групп оказались пригодны для термотропных 
характеристик растительности дальневосточных морей. Кроме того, они полезны для 
оценки рыбохозяйственной ценности отдельных локальных акваторий.

Проделанная работа позволяет перейти к следующему этапу исследования рас-
тительности: построить ее «вертикальную» иерархическую структуру, т.е. выполнить 
синтаксономическую классификацию растительности и составить ее продромус.
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