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АННОТАЦИЯ

Введен единый количественный показатель d для спектра семи жизненных форм (ЖФ),  который 
характеризует пропорции их видового  богатства (ВБ) в Среднем Поволжье на 25 площадках 100 км2 

каждая. Обосновано,  что  d растет с влагообеспеченностью. Все значимые связи между ВБ разных ЖФ 
положительны. Однако  между долями числа видов каждой ЖФ от общего  числа видов или относитель-
ным видовым богатством (ОВБ) выявлены связи разного  знака. Например,  между ОВБ доминирующих 
в регионе ЖФ гемикриптофитов и однолетних трав (терофитов) найдена тесная отрицательная связь. 
С помощью регрессионных моделей показана специфика связей для ВБ и ОВБ семи ЖФ с климатом 
и рельефом. Установлено,  что  для одних ЖФ в регионе важнее осадки,  для других –   температура. Свя-
зи теснее при учете освещенности склонов,  но  знаки связей с ней ВБ разных ЖФ могут быть разными. 
По  регрессионным моделям рассчитаны карты ВБ и ОВБ гемикриптофитов и терофитов,  на которых 
видно  разделение этих ЖФ в пространстве: приуроченность гемикриптофитов к плоским водораздельным 
областям,  а терофитов –   к северо-восточным склонам. В изучаемом регионе основными дифференцирую-
щими в пространстве эти ЖФ факторами среды являются энергия солнечной радиации,  а также осадки 
марта и зимы. Это  разделение ЖФ потенциально  приводит к снижению конкуренции между ними.

Ключевые слова: видовое богатство  сосудистых растений,  спектры жизненных форм,  климат,  энер-
гия,  освещенность склонов,  множественная регрессия.
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В экологии информативно  изучение про-
странственной вариабельности видового  бо-
гатства (ВБ) сосудистых растений [Уиттекер,  
1980]. Хотя понимание ее причин непол-
но  [Миркин,  Наумова,  2012],  ВБ связыва-
ют с климатом и необходимой для фотосинте-
за энергией,  которые в глобальном масштабе 
объясняют более 80 %  дисперсии ВБ [Currie,  
1991]. Энергию в этом масштабе описывают по-

тенциальной эвапотранспирацией,  использу-
ют также показатели гетерогенности рельефа 
[O’Brien et al.,  2000]. Для объяснения причин 
ВБ на глобальном уровне современные факто-
ры среды рассматривают как недостаточные,  
обращаясь к факторам эволюционной истории. 
Полагают,  что  эти факторы и современный 
климат взаимообусловлены,  что  является од-
ной из причин тесной связи ВБ с климатом 
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вия,  прежде всего  климат. Можно  проследить,  
как условия различных природных зон влия-
ют на спектры ЖФ произрастающих здесь со-
судистых растений. Так,  по  суммированным 
в работе [Уиттекер,  1980] региональным дан-
ным,  доля терофитов возрастает в ряду ме-
зофитный лес умеренной зоны (2 %) –   дубо-
вое редколесье (6 %) –   лес умеренно-холодной 
зоны (7 %) –   сухой злаковник (14 %) –   полу-
пустыня (27 %) –   пустыня (73 %),  отражая их 
адаптацию к сухости. В том же ряду доля ге-
микриптофитов сначала растет (33–36 – 54–
63 %),  а затем падает в полупустыне (14 %) 
и пустыне (17 %),  отражая существование для 
них оптимальных условий в умеренной зоне. 
В этом ряду доля сравнительно  слабо  за-
щищенных от холода и сухости фанерофи-
тов падает (34–30–10–1 %),  становясь близ-
кой к нулю в полупустыне и пустыне,  а также 
в тундре (1 %),  но  большой во  влажных тро-
пиках (96 %),  субтропиках (65 %) и умеренно-
теп лых лесах (54 %). В трех последних доля бо-
лее защищенных от неблагоприятных условий 
криптофитов,  наоборот,  растет (2–5 –  9 %),  
увеличиваясь в лесу умеренно-холодной зоны 
(12 %) и в тундре (15 %),  где велика доля ге-
микриптофитов (60 %),  наибольшая – в сухом 
злаковнике (63 %).

Хотя в региональном масштабе диапа-
зон изменения факторов среды меньше,  чем 
в глобальном,  подобные тенденции отмечены 
и в этих условиях [Whittaker,  1960;  Айпеи-
сова,  2017]. Для пяти основных ЖФ К. Раун-
киером [Raunkiaer,  1937] определены также 
подтипы (макро-,  мезо-,  микро- и нанофа-
нерофиты,  гео-,  гидро- и гелофиты и др.),  
которые полезно  учитывать,  когда они су-
щественны при рассмотрении региональных 
особенностей экологических условий. В рабо-
те [Richerson,  Lum,  1980] рассматриваются 
регрессионные модели для четырех форм ро-
ста в Калифорнии (деревья,  кустарники,  мно-
голетние и однолетние травы),  но  особенности 
связи спектра ЖФ с условиями среды не изу-
чены,  хотя показано,  что  ВБ разных форм 
роста связано  с факторами среды в различ-
ной степени.

Сравнению влияния факторов среды 
на ОВБ и ВБ различных ЖФ сосудистых рас-
тений,  а также сопоставлению их ВБ и ОВБ 
посвящено  очень мало  работ. Кроме того,  
от ячейки к ячейке меняется важная для фо-

и энергией [Ricklefs,  2005;  Qian et al.,  2014];  
другая причина –   большой диапазон изме-
нений климата в глобальном масштабе [Мо-
розова,  2011]. Для глобальных исследований 
выбирают ячейки с длиной стороны ~100 км,  
по  которым строят глобальные карты ВБ рас-
тений [Mutke,  Barthlott,  2005;  Barthlott et 
al.,  2007]. Для отдельных групп растений ис-
пользуют также относительное видовое богат-
ство  (ОВБ),  т. е. процент ВБ данной группы 
от ВБ всех сосудистых растений. Узоры карт 
ВБ и ОВБ различны,  поэтому для групп рас-
тений приводят обе карты [Kreft et al.,  2010].

В региональном масштабе обычно  выбира-
ют ячейки с длиной стороны ~10 км [Csergö et 
al.,  2017]. В этом масштабе закономерности про-
странственной вариации ВБ имеют свою специ-
фику: меньшую тесноту связей из-за меньшего  
диапазона изменения характеристик клима-
та [Морозова,  2011];  меньшую роль гетероген-
ности рельефа [Moser et al.,  2005;  Richerson,  
Lum,  1980];  эволюционную историю на этом 
масштабе не изучают,  она проявляется при 
сравнении регионов [Ricklefs,  2005].

В локальном масштабе длина сторо-
ны ячейки обычно  лежит в интервале от 10 
до  100 м. В этом случае лучше учитываются 
характеристики местообитаний: рельеф [Ша-
рый и др.,  2015],  освещенность склонов,  сом-
кнутость крон,  свойства почв [Шарый и др.,  
2017] и др.

Эколого-морфологические характеристи-
ки флористического  состава изучаемой тер-
ритории часто  описывают с помощью спектра 
жизненных форм (ЖФ) [Уиттекер,  1980;  Мир-
кин,  Наумова,  2012]. К. Раункиер  [Raunkiaer,  
1937] предложил определять ЖФ по  положе-
нию относительно  поверхности почвы почек 
возобновления,  обеспечивающих переживание 
растениями неблагоприятного  периода (зимы 
или сухости). Он выделил пять основных ЖФ: 
фанерофиты (почки высоко: деревья,  кустар-
ники,  лианы,  эпифиты),  хамефиты (почки 
до  25 см над почвой),  гемикриптофиты (поч-
ки на уровне почвы),  криптофиты (почки под 
землей и/или под водой: луковичные,  корне-
вищные и др.) и терофиты (сохраняются толь-
ко  семена: однолетние травы). Им предложе-
но  использовать спектры ЖФ,  т. е. их ОВБ,  
выраженные в процентах.

Спектры ЖФ сосудистых растений любой 
территории отражают ее экологические усло-
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тосинтеза освещенность склонов;  роль послед-
ней в региональном масштабе практически 
не изучалась. Цель данного  исследования –  
сравнительное изучение влияния факторов 
среды на разнообразие различных ЖФ сосу-
дистых растений в региональном масштабе,  
особенностей изменения их спектров,  а так-
же выявление роли климата,  высоты,  осве-
щенности склонов и гетерогенности рельефа 
для различных ЖФ.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Число  видов сосудистых растений всех 
жизненных форм в Среднем Поволжье под-
считывали на 25 квадратных площадках 
со  стороной 10 км. На юго-востоке этого  ре-
гиона располагаются степи,  севернее –   ле-

состепная зона и местами леса,  от сосновых 
и сосново-широколиственных до  дубрав. По-
крытие лесами в регионе низкое. Почвы ме-
няются от черноземов на юге и серых лес-
ных в средней части до  дерново-подзолистых 
на севере. Положение площадок показано  
на рис. 1.

Флористические описания проводили 
в 2004–2018 гг. [Саксонов и др.,  2007;  Сена-
тор  и др.,  2015;  и др.]. Для максимального  
выявления флористического  состава площад-
ки,  каждую посещали несколько  раз,  вклю-
чая сезонные повторы. В каждой закладывали 
от трех до  шести лагерей (пунктов исследо-
вания) с серией маршрутов до  5–7 км от них 
для охвата максимального  числа экотопов. По-
ложение ряда площадок и лагерей показано  
в работе [Иванова и др.,  2017];  для данной ра-

Рис. 1. Положение площадок наблюдения на карте высот региона: 1 –   центры площадок наблюдения,  
2 –   границы областей,  3 –   водные объекты
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боты их отобрано  25 с наиболее полным опи-
санием флоры.

В число  видов включали также и адвен-
тивные,  которые на данной староосвоен-
ной территории успели распространиться 
и не сосредоточены в местах начала их за-
селения. Жизненные формы (ЖФ) определя-
ли по  К. Раункиеру [Raunkiaer,  1937],  табл. 1. 
Принадлежность вида к той или иной ЖФ 
оценивали согласно  существующим конспек-
там флоры по  исследуемой территории [Сак-
сонов,  Сенатор,  2012;  Раков и др.,  2014].

Число  видов сосудистых растений на пло-
щадках менялось от 394 до  690,  составляя 
в среднем по  площадкам 512 ± 80. Средние 
многолетние значения осадков и температур  
каждого  месяца,  а также 19 других показа-
телей климата,  таких как среднегодовая сум-

ма осадков и ее коэффициент вариации,  взя-
ты из базы данных WorldClim [Hijmans et al.,  
2005],  где они усреднены за 50 лет (1950–
2000 гг.) и представлены с разрешением 900 м. 
Среднегодовая температура воздуха в регионе 
составляла 4,5 ± 0,5 °C,  а количество  осад-
ков –   514 ± 30 мм.

Для оценки гетерогенности рельефа ис-
пользовали матрицу высот разрешения 600 м. 
Внутри площадки брали подрешетку 100 кле-
ток со  стороной 600 м каждая. Величину dZ 
определяли как разность максимальной и ми-
нимальной высот в этих 100 клетках. Стан-
дартное отклонение sdZ по  этим клеткам слу-
жило  другой мерой гетерогенности рельефа 
[Richerson,  Lum,  1980].

Спектр  ЖФ региона показан на рис. 2. 
Вклады ЖФ в нем убывают в геометрической 

Т а б л и ц а  1
Выделяемые в работе жизненные формы (ЖФ)

ЖФ Краткое описание

Гемикриптофиты Почки возобновления на поверхности почвы: многолетние травы и др.

Терофиты Зимуют только  в виде семян: однолетние травы

Фанерофиты Почки возобновления выше 25 см над землей: деревья,  кустарники и др.

Геофиты Почки возобновления под землей: луковичные,  корневищные и другие многолетние травы

Хамефиты Почки возобновления над землей,  но  не выше 25 см: полукустарники и другие малые формы

Гелофиты Почки под водой и под землей,  растут на мелководье: многолетние травы

Гидрофиты Почки под водой: плавающие в воде многолетние травы

Рис. 2. Спектр  жизненных форм. Прямолинейный тренд отве-
чает убыванию доли жизненных форм с порядковым номером x 
(рангом),  возрастающим слева направо  от 1 (гемикриптофиты) 

до  7 (гидрофиты)
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прогрессии с отношением d = 0,582 (d = e–b 
при использовании экспоненциального  тренда 
y = ae–bx). Эта прогрессия типична для боль-
шинства упорядоченных по  убыванию спек-
тров ЖФ [Whittaker,  1972],  а введенный при 
расчетах нами параметр  d полезен как еди-
ный показатель для спектра.

Связь между долями ЖФ можно  так-
же выразить степенной зависимостью у = 
= 60,787х–1,701 (R2 = 0,940). Заметим,  что  сте-
пенной закон можно  интерпретировать как 
математическое выражение самоподобия: если 
переменные y и x в выражении у = схd под-
вергнуть преобразованию подобия путем ум-
ножения на некоторую константу,  то  функция 
у(х) по-прежнему будет пропорциональной хd,  
хотя и с другим коэффициентом пропорцио-
нальности [Гелашвили и др.,  2013]. А самоподо-
бие является необходимым (но  не достаточным) 
условием фрактальности,  в приведенном слу-
чае,  спектра ЖФ. Мультифрактальный ана-
лиз в последнее время все шире применяется 
в биоэкологических исследованиях,  особенно  
при оценке биоразнообразия экосистем.

Разнообразие ЖФ может также зависеть 
от относительной освещенности склонов F(a,  b),  
описываемой в данной работе как перпендику-
лярность падения солнечных лучей на земную 
поверхность: F(a,  b) равна 100 %  для перпен-
дикулярного  падения лучей и нулю на тене-
вых склонах [Shary et al.,  2002]. Освещенность 
зависит от двух углов,  определяющих поло-
жение Солнца,  –  склонения над горизонтом a 
и азимута b. Зависимость растительности от a 
обычно  слабая [Шарый и др.,  2011],  поэтому 
угол a фиксировали значением 35°. Эффек-
тивный азимут b определяли из статистиче-
ских сравнений: выбирали угол b,  дававший 
наибольший коэффициент детерминации R2 
во  множественной регрессии. Поскольку про-
грев почвы происходит с задержкой из-за ее 
конечной теплопроводности,  наиболее теплы-
ми в Северном полушарии оказываются обыч-
но  юго-западные склоны [Whittaker,  1960],  
для которых b ~ 225°.

По  подрешетке 100 клеток находили также 
следующие связанные с освещенностью вели-
чины: максимальную освещенность Fx(a,  b),  
минимальную Fn(a,  b) и среднюю F(a,  b). 
Если ВБ возрастает с увеличением освещен-
ности,  как показано  в локальном масшта-
бе для участка в Самарской области [Ша-

рый и др.,  2017],  то  наибольший вклад в ВБ 
можно  ждать от максимальной освещенности 
F(a,  b). Условимся для краткости обозначать 
азимут b числом после Fx. Например,  Fx230 
есть максимальная освещенность с юго-запа-
да –  Fx(35,  230°).

Статистические методы описаны в работе 
[Шарый,  Пинский,  2013],  поэтому ограничим-
ся здесь краткими пояснениями. Предикторы 
отбирали перебором всех комбинаций из четы-
рех независимых предикторов (пятый обыч-
но  не значим в модели);  отбиралась та модель,  
для которой коэффициент детерминации (R2) 
оказался наибольшим. Поэтому выбор  предик-
торов не зависел от предпочтений авторов.

Оценку значимости предиктора в модели 
проводили с помощью t-статистик Стьюдента. 
Если модуль t-статистики был меньше рассчи-
танного  по  статистическим таблицам значения 
2,086,  то  предиктор  считали статистически 
незначимым. Предикторы в моделях располо-
жены в порядке убывания значимости. Про-
цент вклада i-го  предиктора в объясненную 
моделью дисперсию оценивали как 100|ti|/Σ|ti|,  
где ti есть t-статистика i-го  предиктора. Эти 
проценты подписаны нижними индексами.

Для проведения расчетов и построения 
карт использовали разработанную П. А. Ша-
рым программу “Аналитическая ГИС Эко”,  
версия 1.08r.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Показатель d,  характеризующий умень-
шение долей ЖФ в спектрах,  изменялся 
на изучаемых площадках от 0,472 до  0,682. 
Увеличение d отвечало  росту ВБ гидрофи-
тов;  связь между этой ЖФ и d положитель-
ная,  R2 = 0,806 (p < 10–6) для ВБ и R2 = 0,839 
для ОВБ. Поэтому предположено,  что  показа-
тель d увеличивается с влагообеспеченностью 
площадок. Этот результат согласуется также 
с результатами расчета авторов по  данным 
P. Уиттекера [1980]: d увеличивается в ряду 
сухой злаковник (0,422) –   дубовое редколесье 
(0,573) –   лес умеренно-холодной зоны (0,630),  
т. е. с влагообеспеченностью региона и падени-
ем температуры. Значение d для изучаемого  
региона (0,582) близко  к d дубового  редколесья.

Ниже рассмотрены как ВБ,  так и ОВБ изу-
чаемых на территории спектров ЖФ. Между 
этими показателями в общем случае имеются 
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зависимости,  описываемые парными связями,  
приведенными в табл. 2.

Для ВБ все значимые связи положительны. 
Это  значит,  что  увеличение ВБ одной ЖФ 
не уменьшает ВБ других ЖФ,  например,  
за счет конкурентного  исключения,  а,  на-
оборот,  связано  с ростом другой. Однако  рост 
ВБ одной ЖФ может приводить к уменьше-
нию ВБ ряда других ЖФ,  а не какой-либо  од-
ной. Для выявления этого  сравнивались ОВБ 
различных ЖФ (см. табл. 2). Связи между до-
лями ЖФ в сообществах на площадках име-
ют разные знаки. Так,  спектры ЖФ показы-
вают,  что  в умеренной зоне ОВБ терофитов 
растет с сухостью региона,  а гемикриптофи-
тов –   падает,  что  согласуется с известными 
данными (см. начало  статьи).

Сравнение ОВБ и ВБ каждой данной ЖФ 
(см. табл. 2) показывает тесную связь между 
ними для гидрофитов,  гелофитов и терофи-
тов,  но  значимая связь между параметрами 
гемикриптофитов отсутствует. Эти данные по-
лезны при сравнении карт ОВБ и ВБ,  узоры 
которых меньше различаются при тесной по-
ложительной связи ОВБ с ВБ (см. ниже).

Чтобы получить информацию о  возмож-
ных механизмах формирования разнообразия 
ЖФ,  необходимо  изучить связи ВБ и ОВБ 
ЖФ с факторами среды. Например,  если 

в регионе водных объектов больше в низинах,  
то  следует ожидать отрицательной связи ВБ 
или ОВБ гидрофитов с высотой.

На разнообразие ЖФ может влиять 
не только  климат,  но  и солнечная энергия. 
Не всегда ее влияние положительно. Напри-
мер,  адаптация гидрофитов к воде может да-
вать им преимущества в относительно  зате-
ненных местах,  с которыми связаны водоемы. 
Кроме того,  одни ЖФ могут лучше адапти-
роваться к местообитаниям с низкой гетеро-
генностью рельефа,  таким как плоские во-
дораздельные области,  а другие –   наоборот. 
Поэтому рассчитано  два набора моделей: один 
с учетом освещенности и гетерогенности ре-
льефа,  второй –   без них. То,  насколько  боль-
ше дисперсии ВБ или ОВБ,  объясняет первый 
набор  моделей,  дает информацию о  влия-
нии освещенности на ВБ или ОВБ различных 
ЖФ. Приведены модели и R2 первого  набо-
ра,  а второй характеризует его  R2. Результа-
ты использования этого  подхода представле-
ны в табл. 3.

Разнообразие гидрофитов и гелофитов от-
рицательно  связано  с высотой Z,  а геми-
криптофитов –   положительно. Однако  при 
ВБ это  актуально  только  для гидрофитов,  а 
при ОВБ это  выявляется для всех этих трех 
ЖФ,  причем высота оказывается главным 

Т а б л и ц а  2
Коэффициенты детерминации со знаками связи

ЖФ Гемикриптофиты Терофиты Фанерофиты Геофиты Хамефиты Гелофиты

Между видовым богатством различных жизненных форм

Терофиты *

Фанерофиты +0,1851 +0,2582

Геофиты +0,6125 * *

Хамефиты +0,5154 * * +0,2832

Гелофиты * +0,3102 * * *

Гидрофиты * +0,2471 * * * +0,5774

Между относительным видовым богатством различных жизненных форм

Терофиты –0,6846

Фанерофиты * *

Геофиты * –0,2461 *

Хамефиты +0,4944 –0,4783 * *

Гелофиты –0,6125 +0,1881 * * –0,2592

Гидрофиты –0,4653 +0,1931 * –0,1921 –0,1691 +0,4914

Между относительным и абсолютным видовым богатством жизненной формы

Гемикриптофиты Терофиты Фанерофиты Геофиты Хамефиты Гелофиты Гидрофиты

* +0,8576 +0,4523 +0,4904 +0,5074 +0,9026 +0,9456

П р и м е ч а н и е.  * –   связь незначима,  1p < 0,05,  2p < 10–2,  3p < 10–3,  4p < 10–4,  5p < 10–5,  6p < 10–6.
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предиктором для ОВБ гемикриптофитов (+Z,  
“+” отвечает знаку связи) и гелофитов (–Z),  
а ОВБ гемикриптофитов отрицательно  свя-
зано  с гетерогенностью рельефа (–sdZ). Это  
значит,  что  доля гемикриптофитов в спектре 
ЖФ больше в плоских водораздельных обла-
стях,  а гелофитов и гидрофитов –   в низинах.

Влияние энергетической характеристики,  
максимальной освещенности склонов с юго-за-
пада на ВБ или ОВБ в региональном масштабе 
относительно  невелико  по  сравнению с вли-
янием климата,  как видно  из того,  что  без 
учета освещенности R2 снижается ненамного: 
в среднем на 6,1 %  для ВБ и на 5,5 %  для 
ОВБ (см. табл. 3).

Локальный масштаб,  исключающий учет 
климата из-за его  малых изменений в про-
странстве,  позволяет подробнее описать ха-
рактеристики местообитаний (pH   и влажность 
почв,  сомкнутость крон,  рельеф) и изучить 

связи ВБ с ними. Анализ в этом масштабе по-
казал,  что  освещенность склонов в Самарской 
обл. на ВБ трав является основным факто-
ром среды,  с которым в свою очередь тес-
но  связаны также pH  и влажность почв,  сом-
кнутость крон и зеленая масса трав [Шарый 
и др.,  2017].

При описании влияния климата в регионе 
учтена нелинейная связь ВБ ЖФ с осадками 
марта Pmar,  а также очень тесная связь Pmar 
с осадками зимы (рис. 3). Поэтому использо-
ван предиктор  |Рmar –  РmarAV|c,  который хо-
рошо  описывает эту нелинейность (для пара-
метра c тестировались следующие значения: 
1/4,  1/2,  1,  3/2 и 2). Отрицательная связь ВБ 
с этим предиктором отвечает наличию макси-
мума в зависимости ВБ с |Рmar –  РmarAV|c,  
положительная –   минимума (см. рис. 3,  а). 
Средняя температура марта в регионе еще от-
рицательна (TmarAV =  –5,5 ± 0,4 °C),  и снеж-

Т а б л и ц а  3
Модели регрессии видового  богатства и относительного  видового  богатства различных жизненных форм с учетом 

и без учета освещенности F

Жизненная 
форма

Факторы среды (предикторы) при учете освещенности F
R2  

с учетом 
F,  %

R2  
без учета 

F,  %

Раз-
ность 
∆R2,  %

Модели для видового  богатства

Гемикриптофиты –|Рmar –  РmarAV|1/2
32,  +Fx26025,  +(Рwin –  РwinAV)223,  +Poct20 75,1 66,6 8,5

Терофиты –|Рmar –  РmarAV|33,  –Pjan27,  –Fx22020,  +(Рwin –  РwinAV)220 69,9 68,5 1

Фанерофиты –|Рmar –  РmarAV|1/4
30,  +(Рwin –  РwinAV)227,  –Pdec24,  

+(Fx230 –  Fx230AV)219
73,8 65,0 8,8

Геофиты –|Рmar –  РmarAV|1/4
34,  +dT23,  +(Twin –  TwinAV)222,  +Fx26021 81,6 76,9 4,7

Хамефиты +Fx22034,  –Pyear31,  +Pwin24,  +|Twin –  TwinAV|1/2
11

* 70,5 55,2 15,3

Гелофиты –|Рmar –  РmarAV|1/4
27,  +Tfeb27,  +(Tfeb –  TfebAV)225,  +(T′ –  T′AV)221 58,5 58,5 0

Гидрофиты –|Рmar –  РmarAV|1/2
29,  –Z28,  –Fx19024,  +(T′ –  T′AV)219 71,4 67,3 4,1

Среднее 71,5 65,4 6,1

Модели для относительного  видового  богатства

Гемикриптофиты +Z30,  +|Рmar –  РmarAV|226,  +Fx24026,  –sdZ18 69,6 61,1 8,5

Терофиты –Pjan28,  –Fx22027,  –|Рmar –  РmarAV|3/2
27,  +(Pwin –  PwinAV)218 76,5 62,5 14

Фанерофиты –Taug37,  +Tdec35,  +(Рmar –  РmarAV)218,  +F24010* 68,2 66,9 1,3

Геофиты –Tmar36,  +Fx25023,  –|Tmar –  TmarAV|22,  +Toct19 76,7 72,4 4,3

Хамефиты +Tyear30,  +sdF26025,  +(Рwin –  РwinAV)224,  –(cvР –  cvРAV)221 69,7 62,6 7,1

Гелофиты –Z32,  +(Tmay –  TmayAV)228,  –(Рwin –  РwinAV)224,   

–ln|Рmar –  РmarAV|16*
55,7 55,7 0

Гидрофиты –(Рwin –  РwinAV)229,  –cvP27,  Z23,  –Fx21021 75,9 72,4 3,5

Среднее 70,3 64,8 5,5

П р и м е ч а н и е.  * Предиктор  не значим в модели;  ∆R2 –  разность между R2 с учетом и без учета F (%);  
P –   количество  осадков (напр.,  Pjan –  осадки января);  T – температура;  Z –   высота;  dT –   усредненная разность 
максимальных и минимальных температур  месяца;  T′ –   температура наиболее сухого  времени года (в данном регионе 
зимы или весны);  cvP –   коэффициент вариации осадков.
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ный покров защищает почву от потери тепла. 
К тому же осадки марта очень тесно  связаны 
с количеством зимних осадков (см. рис. 3,  б),  
что  делает эту потерю еще меньше. Можно  
сказать,  что  отрицательной связи ВБ с этим 
предиктором отвечает согревание почв снеж-
ным покровом в марте и зимой. Поэтому ус-
ловно  будем рассматривать далее действие 
этого  фактора как влияние “температуры 
почв”.

В марте Рmar и Tmar значимо  не связаны,  
что  делает растительность в регионе особо  
чувствительной к осадкам этого  месяца. Поэто-
му этот предиктор  вошел почти во  все модели 
связи ВБ ЖФ с факторами среды. ВБ и ОВБ 
ЖФ различаются также по  связи с осадками,  
температурами,  высотой,  гетерогенностью 
рельефа и освещенностью склонов. Учитывая 
это,  с помощью приведенных в табл. 2 и 3 дан-
ных получаем следующую картину для разно-
образия ЖФ изучаемого  региона.

Гемикриптофиты,  доминирующая в ре-
гионе ЖФ,  имеют наибольшее ОВБ в пло-
ских водораздельных областях и наимень-
шее –   в долинах рек и низинах. Их ВБ и ОВБ 
положительно  связаны с максимальной ос-
вещенностью Fx,  а ВБ чувствительно  к тем-
пературе почв и осадкам,  но  не к темпера-

туре воздуха. Их ОВБ отрицательно  связано  
с ОВБ терофитов,  при этом первое положи-
тельно  связано  с освещенностью,  а второе –   
отрицательно.

Гидрофиты,  наоборот,  имеют наиболь-
шие ОВБ и ВБ в низинах,  их ВБ и ОВБ от-
рицательно  связаны с освещенностью,  что,  
по-видимому,  отражает бóльшую вероят-
ность встретить водоемы на менее прогрева-
емых северо-восточных склонах. Их ВБ сла-
бо  зависит от осадков и температуры почв,  
но  чувствительно  к температуре воздуха зи-
мой. ОВБ гидрофитов отрицательно  связа-
но  с сезонностью (коэффициентом вариации) 
осадков. ВБ гелофитов аналогично,  но  не свя-
зано  с освещенностью. ВБ гидрофитов и гело-
фитов положительно  связаны между собой,  
как и их ОВБ,  так как обе эти ЖФ адаптиро-
ваны к влажным условиям.

Терофиты (вторая по  ОВБ ЖФ) отрицатель-
но  связаны с освещенностью,  по-видимому,  по-
тому,  что  их ОВБ отрицательно  связано  с ОВБ 
гемикриптофитов,  хамефитов и геофитов. Как 
и для гемикриптофитов,  ВБ терофитов чув-
ствительно  к температуре почв и зимним осад-
кам,  но  не к температуре воздуха.

Геофиты положительно  связаны с освещен-
ностью как для ВБ (в этом случае она –  главный 

Рис. 3. Нелинейная,  в том числе с изломом,  связь видового  богатства сосудистых растений с осадками 
марта Рmar хорошо  описывается функцией |Рmar –  РmarAV|c при 1/4 ≤ c ≤ 2 (а). Осадки марта в регионе 

очень тесно  связаны с осадками зимы (б)
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фактор  среды),  так и для ОВБ. Их ВБ чувстви-
тельно  к температуре почвы и воздуха,  а также 
к сезонности последней,  но  не к осадкам.

ВБ фанерофитов чувствительно  к темпе-
ратуре почв и осадкам,  но  не к температуре 
воздуха. Их ВБ нелинейно  связано  с освещен-
ностью,  однако  связь ОВБ фанерофитов с ней 
незначима. Примечательно,  что  ОВБ фане-
рофитов не связано  с ОВБ какой-либо  дру-
гой ЖФ,  к чему близко  и их ВБ (см. табл. 2).

Хамефиты демонстрируют положитель-
ную связь с максимальной освещенностью 
с юго-запада (+Fx220),  являющейся главным 
предиктором для их видового  богатства. Их 
ВБ чувствительно  к осадкам,  но  не к тем-
пературам почв и воздуха и не к сезонности. 
ОВБ хамефитов тесно  положительно  связа-
но  с ОВБ гемикриптофитов,  но  отрицатель-
но  –   с ОВБ терофитов.

Отметим,  что  в регионе ВБ любой ЖФ 
связано  с осадками и/или температурами 
зимы и ранней весны,  но  не лета. Предпо-
лагаем,  что  это  вызвано  бóльшим влияни-
ем зимне-весеннего  периода на их выживание.

Разные знаки связи между ВБ разных ЖФ 
и освещенностью приводят к тому,  что  в об-
щую модель для ВБ всех ЖФ не входит ос-
вещенность,  а связь с осадками и темпера-
турами не дает выраженного  преобладания 
влияния тех или других.

Сравним карты ОВБ и ВБ гемикриптофи-
тов и терофитов (рис. 4). Их ОВБ отрицатель-
но  связаны (см. табл. 2);  выясним,  какие фак-
торы среды определяют это.

Необычные значения на юго-западе реги-
она,  где не находилось площадок наблюде-
ния,  связаны с увеличением здесь высоты 
и осадков,  которые выходят далеко  за пре-

Рис. 4. Карты относительного  видового  богатства (а) и видового  богатства гемикриптофитов (б),  отно-
сительного  видового  богатства (в) и видового  богатства терофитов (г),  построенные по  моделям табл. 3
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делы использовавшихся для построения мо-
делей значений,  что  ведет к значительным 
ошибкам. Поскольку ОВБ и ВБ в этом месте 
сильно  увеличены,  они заменены на макси-
мум по  остальной части региона.

В узоре карты ОВБ терофитов видны плав-
ные тренды,  поскольку три предиктора для 
нее –   осадки с их длинноволновым характе-
ром изменения в пространстве. Еще один пре-
диктор  –  это  освещенность с юго-запада 
(–Fx220),  отрицательная связь с которой при-
водит к снижению ОВБ терофитов на хорошо  
освещенных юго-западных склонах и возрас-
танию на северо-восточных. Этот компонент 
узора имеет коротковолновый характер,  от-
ражая локальное влияние форм рельефа.

Для карты ОВБ гемикриптофитов предик-
торами являются три характеристики рельефа: 
высота (+Z),  освещенность (+Fx240) и гетеро-
генность рельефа (–sdZ). Две последние описы-
вают коротковолновые вариации на локальных 
формах рельефа. Положительная связь с вы-
сотой и отрицательная с sdZ свидетельствует 
о  возрастании их ОВБ в плоских водораздель-
ных областях и уменьшению в долинах рек 
и низинах,  а связь с освещенностью –  к ро-
сту ОВБ на более прогреваемых юго-запад-
ных склонах. Длинноволновый компонент узора 
этой карты связан с осадками марта и высотой.

Поскольку два близких предиктора вхо-
дят в модели для ОВБ гемикриптофитов 
и терофитов с противоположными знака-
ми (+Fx240,  –Fx220 и +|Рmar –  РmarAV|2,  
–|Рmar –  РmarAV|3/2),  это  может отражать 
и одновременно  объяснять отрицательную 
связь между их долями в спектре ЖФ. Этот 
эффект лучше виден в коротковолновом узо-
ре из-за действия освещенности на локальных 
формах рельефа. Поэтому узоры карт ОВБ ге-
микриптофитов и терофитов не выглядят как 
позитив и негатив,  хотя некоторую тенден-
цию этого  рода можно  заметить. Например,  
в зоне степи,  на юго-востоке региона,  ОВБ 
терофитов увеличено,  а гемикриптофитов –   
нет. Отрицательная связь между их ОВБ реа-
лизуется посредством противоположной свя-
зи данных растений с освещенностью,  а также 
с функцией осадков марта.

Причина пространственного  разделения 
ЖФ –  их различная адаптация к условиям 
среды,  способная снизить конкуренцию меж-
ду ними за ресурсы. Видимо,  это  является од-

ной из причин положительности всех значи-
мых связей между ВБ ЖФ. В региональном 
масштабе пространственное разделение мень-
ше реального,  так как даже явно  разделенные 
в локальном масштабе ЖФ,  например  теро-
фиты на суше и гидрофиты в воде,  неред-
ко  находятся на одной площадке площадью 
100 км2.

Связь между ОВБ и ВБ гемикриптофи-
тов незначима (см. табл. 2),  поэтому узоры их 
карт различны (ср. рис. 4,  а и б),  причем узор  
карты ВБ гемикриптофитов близок к таково-
му ВБ всех ЖФ,  поскольку ВБ гемикрипто-
фитов составляет 56 %  от общего  ВБ расте-
ний. ОВБ и ВБ терофитов,  напротив,  тесно  
связаны,  поэтому узоры их карт сравнитель-
но  близки (ср. рис. 4,  в и г). Сравнение карт 
ВБ и ОВБ других ЖФ также подтверждает их 
согласованное распределение,  т. е. разделение 
в пространстве,  по  сути приводящее к умень-
шению конкуренции за ресурсы между ЖФ. 
Адаптация к наиболее влиятельным факторам 
среды у них имеет противоположный харак-
тер,  как это  можно  видеть из приведенно-
го  в табл. 2 и 3 описания связей разнообразия 
ЖФ с факторами среды и связи между ОВБ 
и ВБ различных ЖФ.

Рост доли гемикриптофитов и уменьше-
ние доли терофитов с высотой можно  также 
видеть в спектрах ЖФ для диапазонов вы-
сот 48–100,  100–150,  150–200 и 200–240 м,  
где первая растет на 7,1 %,  а вторая падает 
на 7,5 %. Доля гидрофитов снижается на 1,6 %  
в первых трех диапазонах,  но  снова растет 
в последнем,  поскольку ему отвечают водо-
раздельные области,  где из-за малой крутиз-
ны вода может застаиваться. При этом пока-
затель d падает от 0,610 до  0,495 в первых 
трех диапазонах и снова растет в последнем 
до  0,553,  соответственно  водообеспеченности.

ОБСУЖДЕНИЕ

Геометрическая прогрессия хорошо  описы-
вает зависимость показателей относительного  
обилия (годового  прироста фитомассы,  про-
ективного  покрытия и т. п.;  для ЖФ –  чис-
ла видов) от ранга вида сосудистых расте-
ний в ранней стадии сукцессии,  когда видов 
мало  и доминирование определенных из них 
хорошо  выражено  [Whittaker,  1972]. В позд-
ней стадии сукцессии,  когда видов много,  она 
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не всегда подходит. Для отдельных групп рас-
тений,  таких как ЖФ,  и для характеристик 
различных ярусов растительности она часто  
дает удовлетворительные результаты [Джил-
лер,  1988]. Кроме того,  она имеет следующий 
экологический смысл.

Геометрическая прогрессия отвечает тому,  
что  доминирующий вид (или группа видов,  
как в случае жизненных форм) занимает долю 
k объема экологической ниши сообщества. 
Следующий по  относительному обилию вид 
занимает такую же долю от оставшейся части 
ниши (1 –  k),  следующий –   от (1 –  k)2 и так 
далее. Этим реализуется геометрическая про-
грессия вида pi = p1(1 –  k)i –  1,  где pi –   отно-
сительное обилие вида или ЖФ ранга i,  а p1 –   
обилие доминирующего  вида (1 –  k = d;  для 
изучаемого  региона d = 0,582,  поэтому k = 
= 0,418). Впервые это  явление обнаружил Мото-
мура [Motomura,  1932] при изучении числа осо-
бей видов моллюсков,  губок,  иглокожих и т. д. 
в приливно-отливной зоне. Это  явление назы-
вают захватом ниши [Whittaker,  1972]. Здесь 
имеется в виду не хронологическая последова-
тельность захвата,  а конечный результат. Та-
кая модель описывает существенное домини-
рование видов или ЖФ [Джиллер,  1988]. В ней 
предполагается,  что  занимаемая доля остав-
шейся части ниши одна и та же для всех видов 
или ЖФ. Последнее,  однако,  не всегда верно. 
Например,  две ЖФ могут являться близки-
ми по  ОВБ доминантами [Whittaker,  1965].  
Тогда наблюдаются отклонения от геометриче-
ской прогрессии,  т. е. тренд хуже описывается 
прямой,  чем в приведенном случае. Например,  
для ЖФ,  по  данным С. А. Айпеисова [2017],  
для региона на северо-западе Казахстана  
такая ситуация наблюдается на засоленных  
почвах в степной зоне,  где доли гемикриптофи-
тов и терофитов становятся близкими.

Как показано  выше,  все значимые связи 
между ВБ ЖФ положительны,  а между ОВБ 
ЖФ знаки связей различны. Поясним это  
различие. Оно  отчасти вызвано  тем,  что,  со-
гласно  определению,  для каждой площадки 
ΣОВБi = 100 %,  где i нумерует ЖФ. Для ВБ 
подобная связь ниоткуда не следует. Поэто-
му в гипотетическом случае,  когда ЖФ толь-
ко  две,  ОВБ1 = 100 –   ОВБ2,  т. е. они связаны 
отрицательно  с коэффициентом корреляции 
r = –1,  независимо  от знака связи между 
ВБ1 и ВБ2. В региональном масштабе случай 

только  двух ЖФ нереалистичен. Тем не менее 
для рассматриваемых здесь семи ЖФ ОВБ1 = 
= (100 –  ΣОВБi) –   ОВБ2,  где суммирование 
ведется от 3 до  7. Если индекс единица обо-
значает гемикриптофиты,  а двойка –   теро-
фиты,  то  из-за их относительно  большого  
обилия величина 100 –  ΣОВБi может относи-
тельно  приближаться к постоянной,  приводя 
к наблюдаемой отрицательной связи между 
ОВБ гемикриптофитов и терофитов.

Известны и другие методы описания рас-
пределения ЖФ [McGill et al.,  2007]. Напри-
мер,  при слабом доминировании и одновре-
менном действии многих факторов среды 
распределение может быть близко  к логнор-
мальному,  которому отвечает S-образная кри-
вая [Whittaker,  1972]. Среди этих методов за-
метное место  занимают упоминавшиеся выше 
фрактальные модели [Гелашвили и др.,  2013].

Однако  связанные с распределениями тео-
рии посвящены изучению внутренних свойств 
сообществ без учета их зависимости от факто-
ров среды,  таких как климат и энергия сол-
нечной радиации. В то  же время ВБ сосуди-
стых растений тесно  связано  с ними,  поэтому 
показатели α в степенной зависимости или d 
в геометрической прогрессии должны зависеть 
от них. По  этой причине авторы статьи счита-
ли важным найти связь параметра d с услови-
ями среды,  которая раньше не устанавливалась. 
Выше показана связь d с влагообеспеченно-
стью для умеренной зоны. Подобные связи вы-
являлись и для спектров ЖФ в работах дру-
гих авторов [Raunkiaer,  1937;  Whittaker,  1960;  
Уиттекер,  1980;  Айпеисова,  2017],  когда рас-
считывалось d для опубликованных ими данных.

Модели распределения видов или ЖФ 
еще не дают информации об их связи с фак-
торами среды. Для этого  используют моде-
ли множественной регрессии [Richerson,  Lum,  
1980;  Currie,  1991;  Moser et al.,  2005;  Ша-
рый и др.,  2015,  2017],  как это  сделано  выше. 
Регрессионные модели наиболее популярны,  
но  используются также и другие [Guisan,  
Zimmermann,  2000]. Можно  также рассчитать 
регрессионную модель для d или α,  т. е. вы-
явить их связь с факторами среды.

Показанное выше пространственное раз-
деление двух ЖФ с наибольшей долей ви-
дов в изучаемом регионе,  гемикриптофитов 
и терофитов,  ведет к снижению конкурен-
ции между ними. Установлено,  что  в изуча-
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емом регионе основными факторами среды,  
обеспечивающими это  разделение,  являются 
энергия солнечной радиации,  а также осадки 
марта и зимы. Освещенность склонов реализу-
ет разделение гемикриптофитов и терофитов 
в пространстве,  при котором гемикриптофи-
ты захватывают более освещенные и теплые 
юго-западные склоны,  а терофитам остаются 
слабо  освещенные северо-восточные склоны. 
Уменьшение ВБ на площадках имеет тенден-
цию вызывать явления компенсации,  т. е. оно  
может возмещаться повышением ВБ,  обилия 
других ЖФ и другими способами. На это  ука-
зывает и обнаруженный факт положитель-
ности всех значимых связей между ВБ ЖФ 
в изучаемом регионе.

Выявленное здесь различное влияние осве-
щенности на спектры ЖФ качественно  отме-
чалось для горных лесов севера Калифорнии 
[Whittaker,  1960]. В лесных сообществах уме-
ренной зоны с недостатком света под поло-
гом леса доля терофитов сравнительно  мала 
(~2 %),  в отличие от 17 %  в изучаемом ре-
гионе с его  малым покрытием лесами. Отно-
сительно  малая доля терофитов под пологом 
леса и большая в лесостепи и степи свиде-
тельствуют о  том,  что  представители,  име-
ющие эту ЖФ,  в целом светолюбивы. Поэтому 
отрицательная связь их доли с освещенно-
стью,  в противоположность гемикриптофи-
там,  указывает на то,  что  это,  скорее,  ре-
зультат конкуренции между этими ЖФ,  что  
выражается в теневыносливости терофитов,  
при большей конкурентоспособности геми-
криптофитов в умеренной зоне.

По  сравнению с ВБ,  ОВБ слабо  зависит 
от площади ячеек (площадок) или региона из-
за примерно  одинаковой зависимости ВБ дан-
ной ЖФ и всех сосудистых растений от нее. 
Это  позволяет в первом приближении срав-
нивать спектры ЖФ,  полученные на разных 
региональных масштабах. Из-за этой зави-
симости сравнение значений ВБ,  в отличие 
от ОВБ,  для сильно  различающихся по  пло-
щади регионов имеет небольшой смысл.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Значения видового  богатства (ВБ) разных 
жизненных форм (ЖФ) сосудистых растений 
в их спектре для Среднего  Поволжья следу-
ют геометрической прогрессии с показателем 

d = 0,582,  который отвечает промежуточно-
му положению между дубовым редколесьем 
и лесостепью,  по  данным Р. Уиттекера [1980]. 
Расчет показателя d для каждой площадки 
в регионе показал,  что  его  значение уменьша-
ется со  снижением влагообеспеченности. Ис-
пользование методов множественной регрес-
сии позволило  выявить и сравнить наиболее 
влиятельные факторы среды на ВБ разных 
ЖФ в региональном масштабе. Анализ пока-
зал,  что  разные ЖФ имеют разный характер  
адаптации к климату,  гетерогенности релье-
фа и освещенности склонов. Например,  ЖФ 
имеют разные знаки связи с освещенностью 
склонов с юго-запада. Рассчитанные на осно-
ве связей ВБ каждой ЖФ с факторами среды 
карты показывают тенденцию ЖФ к разделе-
нию в пространстве,  которое,  по  мнению ав-
торов статьи,  приводит к уменьшению конку-
ренции между разными ЖФ.
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A single quantitative parameter,  d,  is introduced for the spectrum of  seven life forms (LFs) that charac-
terizes proportions of  their species richness (SR) in the Middle Volga region for 25 plots of  100 km2 each. It 
is substantiated that d grows with moisture. All significant links between SRs of  various LFs were positive. 
However,  links of  different signs were found between proportions of  species numbers of  each LF from 
the total SR,  or relative species richness (RSR). For example,  a strong negative link was observed be tween 
RSR of  dominant in the region LF,  hemicryptophytes,  and annual grasses (therophytes). Using regression 
models,  we describe specific relations between SR and RSR of  the seven LFs and climate and topography. 
Within the region,  precipitation was more important for some LFs,  and temperature for others. The links 
were stronger when insolation was taken into account,  but links with it may have different signs for SR of  
various LFs. Maps of  SR and RSR for hemicryptophytes and therophytes were calculat ed using regression 
models. These maps demonstrated subdivision of  these LFs in space: hemicryptophytes are related to flat 
areas near water divides,  while therophytes are related to northeastern slopes. The main factors that differ-
entiate these LFs in space were solar energy and precipitation in March and in winter. The subdivision of  
these LFs potentially results in diminishing of  competition between them.

Key words: species richness of  vascular plants,  life form spectrum,  climate,  energy,  slope insolation,  
multiple regression.


