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Общеизвестным экологическим и географиче-
ским фактом является закономерное распределение 
видов и образованных ими сообществ в соответст-
вии с выраженностью комплекса факторов среды, 
обеспечивающих возможность их существования. 
Континуальное распределение видовых популяций 
по градиентам среды определяет формирование как 
флористических, так и ценотических территори-
альных комплексов, соответствующих определен-
ному типу местообитания, которое может быть 
охарактеризовано комплексом экологических фак-
торов в нем проявляющихся [1]. Выявление флоры, 
как совокупности видов растений, произрастающих 
на определенной территории, и описание расти-
тельности, как совокупности растительных сооб-
ществ, – традиционные направления изучения рас-
тительного покрова, являющегося отражением ус-
ловий среды и результатом экотопологической ас-
ссоциированности видов средой. 

На макроуровне (в масштабе континентов, кли-
матических зон) экотопологическая ассоциирован-
ность видов проявляется как в сходстве основных 
характеристик их ареалов, так и в формировании 
определенных типов сообществ. Результатом отбо-
ра видов средой, с одной стороны, становится об-
разование флор (биот, биотических комплексов), 
соответствующих иерархии выделов биогеографи-
ческого районирования. С другой стороны, ассо-
циированность видов находит отражение в зональ-
ном и высотно-поясном расчленении растительного 
покрова. Согласно биогеографическим концепци-
ям, описывающим указанные закономерности про-
странственного распределения видов, совокупно-
сти ареалов и зональные типы растительных сооб-
ществ могут с определенной детальностью харак-
теризоваться, выявляться пространственно и нано-
ситься на карты для решения практических задач. 
Конечно как в том, так и в другом случае, контину-
альность проявления экологических факторов и 
индивидуальность отклика видов зачастую опреде-
ляют нечеткость границ выделяемых фитохорий за  
счет формирования размытых синперат при «упа- 
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ковке» ареалов и протяженных зональных экото-
нов, сглаживающих границы биомов. Но бесспорно 
то, что природные образования макроуровня, все-
цело являясь результатом отклика биоты на абио-
тические условия, наглядно демонстрируют ассо-
циированность видов в соответствующем масшта-
бе. 

Однако, ни ареалогические сведения, ни пред-
ставления и знания о флоре, ни наличие полной 
классификационной системы растительных сооб-
ществ (даже для небольшой территории) не дают 
понимания механизмов ассоциированности видов. 
Соответственно при необходимости, например, 
восстановления нарушенного растительного по-
крова к состоянию потенциально возможного, 
сложно найти инструменты для проведения адрес-
ных практических мероприятий. В связи с этим 
актуальной становится задача выявления экотопо-
логических закономерностей совместного сосуще-
ствования видов и формирования ценотических 
территориальных комплексов на локальном и 
ландшафтном уровне (ландшафтов и составляю-
щих их морфологических единиц ранга урочищ). 

Существует большое количество теорий, опи-
рающихся на знания о локальных и региональных 
условиях существования видов, о биогеографиче-
ских и исторических процессах, объясняющих ха-
рактер распределения видового разнообразия [2-9 и 
др.]. Одной из популярных современных теорий 
является концепция пула видов. Понятие пула ви-
дов, предложенное Тейлором [10], учитывает видо-
вой состав сообщества в зависимости от распро-
страненности занятого местообитания в заданном 
регионе. В более общей форме гипотеза пула видов 
утверждает, что видовое богатство в крупном мас-
штабе определяется количеством видов на сле-
дующем более высоком пространственном уровне. 
Такая структура получила название «пропорцио-
нальный отбор» [11], что означает, что локальное 
видовое богатство зависит от размера регионально-
го пула видов и в меньшей степени от биотических 
отношений, наблюдаемых внутри местообитания. 
Следует отметить, что биотические отношения ста-
новятся более важными в более низких широтах, 
где видовое разнообразие выше [12]. 

Фактически, концепция пула видов является в 
большей степени дополнительной, нежели альтер-
нативной теориям, основывающимся на процессах 
локального масштаба. Масштабные процессы, та-
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кие как видообразование, миграция и распростра-
нение видов, определяют, сколько видов потенци-
ально могут войти в состав определенного расти-
тельного сообщества. Вхождение видов в состав 
сообщества определяется «фильтрованием», кото-
рое зависит от реакции видов на абиотические фак-
торы и биотические отношения [13]. Таким обра-
зом, пул видов – это набор видов, которые способ-
ны сосуществовать при определенных экологиче-
ских условиях и достигать определенного сообще-
ства. Для оценки степени связи пула видов и видо-
вого разнообразия Пяртель [14] выделяет регио-
нальный, локальный и актуальный пул видов и 
предлагает методы по определению их размера. 

Выявление механизмов отбора видов в условиях 
конкретного экотопа (по В.Б. Сочаве [15] на уровне 
фации) предполагает исследования на уровне от-
дельного фитоценоза, рассматриваемого как ком-
плекс взаимодействующих ценопопуляций расте-
ний. Цобель [16], используя термин «пул сообще-
ства», определяет его как совокупность всех видов, 
присутствующих в сообществе, включая банк се-
мян тех видов, которые способны произрастать в 
потенциальном сообществе данного экотопа. 

Интересным представляется подход зоологов. 
Кельт [17], исследуя сообщества мелких млекопи-
тающих, выделяет общий пул видов (total species 
pool  -  "TSP"),  который включает в себя все виды,  
встречающиеся на рассматриваемой территории, 
без учета особенностей их географического рас-
пространения и экотопических свойств; географи-
ческий пул, являющийся подмножеством "TSP", 
содержит только те виды, у которых географиче-
ское распространение совпадает с фокальным эко-
топом. Пул видов экотопа является ещё одним 
подмножеством "TSP" и содержит только те виды, 
экологические свойства которых позволяют произ-
растать в условиях заданного экотопа. И, наконец, 
пересечение географического и экотопического 
пула видов формирует экологический пул видов 
(ecological species pool - "LSP"). 

Грайм [18], оценивая потенциальную роль пула 
видов в качестве фактора, регулирующего видовое 
разнообразие, выдвигает идею, что максимальное 
потенциальное видовое богатство определяется 
"резервуаром" подходящих видов, что является 
эквивалентным концепции пула видов [19]. 

Практическое использование пула видов важно 
для многих областей науки, и, в частности, для вос-
становительной экологии. Для данных целей необ-
ходимо знать, какие виды являются членами пула 
целевого сообщества, и как они могут его достичь. 

Пул видов всегда относится к какому-либо це-
левому сообществу. Такое сообщество приурочено 
к определенному набору экологических условий, 
которые соответствуют реализованным нишам 
произрастающих видов [16]. Под целевым сообще-
ством следует понимать любое растительное сооб-
щество, способное сформироваться в определен-
ных условиях конкретного экотопа, т.е. под воздей-

ствием набора экологических факторов, включая и 
факторы антропогенного воздействия. 

В этой связи, используемое при обсуждении 
проблем сохранения биоразнообразия представле-
ние о ценофонде, как «фонде экосистем» конкрет-
ного региона (по А.А. Тишкову [20]) с позиции пу-
ла видов может рассматриваться как набор акту-
альных и потенциальных целевых сообществ, т.е. 
своего рода «пул сообществ», которые могут войти 
в состав местных ценотических территориальных 
комплексов и сформировать региональные сукцес-
сионные системы. Отбор сообществ идет парал-
лельно с отбором видов, а фильтрами служат все те 
же условия экотопа, как природные, так и антропо-
генные. 

Учитывая,  что виды с малым обилием чаще со-
ставляют как минимум половину пула видов сооб-
щества, продолжающаяся фрагментация ландшаф-
тов на урбанизированных территориях приобретает 
важное значение, не только для определенных ред-
ких видов, но и для видового разнообразия целых 
сообществ, а также разнообразия ценофонда. Ис-
следования по фрагментации естественных ланд-
шафтов и уменьшению числа и размеров популя-
ций показывают, что размножение становится все 
более важным лимитирующим фактором для обра-
зования пула видов, особенно на региональном 
уровне [21]. 

Среди применяемых подходов для моделирова-
ния пула видов, способных потенциально произра-
стать в конкретном экотопе, можно выделить два 
направления. Первый из них заключается в прове-
дении статистического анализа пространственного 
распределения каждого вида от различных факто-
ров среды и выявлении соответствующих зависи-
мостей. Основные недостатки такого подхода свя-
заны со сложностью получения прямых данных о 
факторах среды и невозможностью учесть весь 
спектр действующих на популяции условий среды. 

Другой подход, основанный на проведении ве-
роятностной оценки видового состава сообществ, 
позволяет использовать в качестве предикторов 
совместно встречающиеся виды растений [22, 23]. 
При этом сами соседствующие виды являются ин-
дикаторами всего комплекса действующих факто-
ров, в том числе биотических взаимодействий и 
исторических условий. Одним из подобных мето-
дов является алгоритм сглаживания данных Билса 
(Beals smoothing) [24-26]. Этот метод трансформа-
ции многомерных данных был специально разрабо-
тан для фитосоциологических данных по встречае-
мости видов (присутствие/отсутствие видов на 
площадках), которые обычно содержат большое 
количество нулевых значений. Индекс был пред-
ложен в 1984 году Билсом [24] и был назван им 
«индексом социологической благоприятности», а 
для оценки пула видов его применил Эвальд [27]. 

Данный индекс оценивает вероятность встречи 
целевых видов на площадках на основе информа-
ции о совместной встречаемости с остальными ви-
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дами [26]. Наряду с тем, что применение индекса 
решает проблему наличия описаний, по которым 
отсутствует информация о встречаемости части 
видов, Маккьюн [25] отмечает определенную эф-
фективность метода при наличии «шума» в дан-
ных. Согласно теории экологических ниш Хатчин-
сона [28], виды встречаются в тех местообитаниях, 
где наблюдаются благоприятные для их произра-
стания условия окружающей среды. Однако могут 
быть исторические или физические факторы, кото-
рые ограничивают экологическую пригодность ме-
стообитания для произрастания видов. Ошибки при 
сборе данных, такие как неправильное определение 
видов или неполное описание видового разнообра-
зия на площадке, могут также оказывать влияние 
на конечные данные [26]. Одним из главных пре-
имуществ сглаживания Билса является то, что ал-
горитм «заполняет» пробелы в данных по встре-
чаемости видов вероятностями, «сглаживая» таким 
образом, все неточности и восполняя исходные 
данные. 

Индекс рассчитывается по формуле [27]: 
 
 
     , где: 
 

bij – вероятность вида j встретиться на площадке i; 
Si – количество видов на площадке i; 
Mjk – количество совместных встреч видов j и k; 
Nk – количество встреч вида k на всех площадках.  

 

В качестве исходных данных для построения 
вероятностной модели используются геоботаниче-
ские описания, представленные в виде матрицы. На 
пересечениях строк и столбцов для присутствую-
щих видов указывается «1», для отсутствующих – 
«0».  

Обработка данных осуществляется с помощью 
пакета Vegan [29] в программной среде R [30], в 
котором есть функция расчёта сглаживания Билса. 
Особенностью метода является присвоение нену-
левых вероятностей всем видам, включая и те, про-
израстание которых в конкретном экотопе практи-
чески невозможно. Калибровку модели и опреде-
ление порога вероятности, при которой вид можно 
считать потенциально входящим в сообщество, 
можно провести с помощью анализа исходных 
данных. В качестве критериев для оценки можно 
использовать моду в распределении видов на пло-
щадках, либо асимптоту в кривой насыщения со-
обществ видами. 

Проведённые исследования с использованием 
метода сглаживания на различных пространствен-
ных уровнях показали адекватность полученных 
результатов [31], что позволяет использовать его 
также и в целях создания модели пула видов для 
конкретных экотопов и сообществ. 
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