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Настоящий номер журнала “Известия РАН. Серия биологическая” посвящен Юрию Георгиевичу
Пузаченко, выдающемуся экологу и географу. В представленном сообщении мы попытались про-
следить этапы научного пути Юрия Георгиевича и выделить ключевые области его научного инте-
реса: организацию и функционирование сложных самоорганизующихся неравновесных систем – био-
геоценозов и ландшафтов, различные аспекты биоразнообразия, отношения вида и среды. Представ-
ленные в статьях настоящего выпуска исследования посвящены трем данным направлениям.

DOI: 10.31857/S1026347023600899, EDN: XQKOOI

Юрий Георгиевич Пузаченко (1940–2018) ро-
дился 2 февраля 1940 г. в г. Москва (Москворец-
кий р-н). В этот момент его отец Георгий Генна-
дьевич находился на действительной военной
службе в РКК (Рабоче-Крестьянской Красной
армии), а мать Алла Вениаминовна Попова была
студенткой первого курса горно-механического
факультета Московского горного института им
И.В. Сталина. Георгий Геннадьевич только одна-
жды видел сына во время краткосрочного отпуска
в том же году. Вероятно, уже в июле-августе 1941 г.
он погиб на Карельском перешейке во время от-
ступления 23-ей армии (23А) в результате ее раз-
грома частями финской армии, но официально
числился пропавшим без вести только с октября
1941 г. Ю.Г. Пузаченко вспоминал (Пузаченко,
2008): “Значительная часть моих сверстников,
как и я, не знали, что такое “отец”. Вернее, он су-
ществовал в виде фотографии, совсем юный ря-
дом со столь же юной матерью.” Всю жизнь он
остро переживал отсутствие отца и пытался отыс-
кать какие-нибудь сведения о нем, но так и не
узнал наиболее вероятной версии событий того
времени, которая стала известна уже после его
смерти.

По мнению коллег и друзей Ю.Г. Пузаченко
обладал даром естествоиспытателя – “в нем орга-
нично сочетаются способности натуралиста, по-
нимающего тонкости структуры, функциониро-
вания и динамики ландшафта и, одновременно,
ученого, имеющего дар строгого формального

анализа природных явлений” (Котляков, Тишков,
2009), Интерес к Природе и Географии у Ю.Г. Пуза-
ченко проявился довольно рано. С 3 по 10 класс
Юрий Георгиевич учился в некогда очень извест-
ной московской школе № 7, которая была знаме-
нита тем, что “в ней не было почти никогда золо-
тых медалистов” (Пузаченко, 2008), где имелся
хорошо оборудованный кабинет биологии и жи-
вой уголок. Позже он напишет: “Факт остается
фактом, что самые лучшие мои воспоминания в
12 лет были связаны с ежами, ужами и прочими
объектами фауны, с которыми … мне пришлось
контактировать. Пришвин, Бианки, Арсеньев,
Сетон-Томпсон, Берг с его книгой о великих пу-
тешественниках, были, безусловно моими люби-
мыми авторами” (Пузаченко, 2000а) (рис. 1). К
этому списку можно добавить и такие книги, как
“Мирские захребетники. Очерки из быта живот-
ных, селящихся около человека” (Богданов, 1884)
и “Земля и ее народы. Всеобщая география” (Рек-
лю, 1896). Ключевым событием, определившим
во многом весь дальнейший жизненный путь
Ю.Г. Пузаченко, стал его приход весной 1952 г. в
Биологический кружок Дарвиновского музея
(ВООП). Огромное влияние на него оказала лич-
ность руководителя кружка Петра Петровича
Смолина (1987–1975), который, по мнению
Ю.Г. Пузаченко, “был биологом-энциклопеди-
стом и натуралистом”. О методе его работы с
детьми Ю.Г. Пузаченко вспоминал: “Строго го-
воря, я не помню, чтобы он как-то специально
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чему-то учил. Все осуществлялось, как бы само
собой… Великий талант ППСа состоял в его ра-
мочном управлении, когда каждый чувствовал се-
бя свободной личностью и вместе с тем незаметно
для себя открывал и реализовывал свои возмож-
ности” (там же). В том же 1952 г. на одном из вы-
ездов кружка в Приокско-Террасный заповедник
он устроился на летнюю работу под руководством
Г.Н. Лихачева (1899–1972), где он вместе (и под
руководством) c Ю.C. Paвкиным проводил зооло-
гические и экологические исследования мелких
воробьиных птиц. С этого периода началась на-
стоящая “Работа” Ю.Г. Пузаченко, которая пре-
рвалась только за несколько дней до его смерти.
Сущность этой работы он сформулировал так
“Самое трудное, научиться в лесу видеть, что-то
кроме леса. Меня научили, каким-то абсолютно
естественным, но неявным способом “видеть”,
т.е. выделять особенное из фона, связывать это
особенное с его окружением, видеть не только яв-
ления, но и отношения между ними” (Пузаченко,
2008). В последствие, он старался развить эту спо-
собность у своих студентов и учеников.

В 1957 г. Ю.Г. Пузаченко поступает на геогра-
фический факультет Московского государствен-
ного университета им. М.В. Ломоносова, кото-
рый оканчивает в 1962 г. (кафедра биогеографии)
по специальности физическая география (био-
география). В этот период его научным руководи-

телем становится проф. А.Г. Воронов (1911–
1995). Первые научные публикации увидели свет
в 1962–1963 гг. и были посвящена фауне Средней
Азии (Пузаченко, 1962; Пузаченко, Злотин, 1963).
После окончания университета в 1962 г. Ю.Г. Пу-
заченко поступает на работу в Центральную охо-
тустроительную экспедицию Главохоты РСФСР
на должность охотоведа, где в 1964 г. становится
начальником ее Московской охотпартии. В это
время Ю.Г. Пузаченко использует научную базу
формальной логики, теории информации, тео-
рии передачи сигналов и кибернетики для разра-
ботки инновационных подходов к решению теоре-
тических и практических задач зоогеографии и эко-
логии. Заголовки публикаций этого времени четко
отражают интересы автора: “Основные вопросы
охоттаксации” (Пузаченко, 1964a), “Некоторые ме-
тодические вопросы составления мелкомасштаб-
ных зоогеографических карт” (Пузаченко, 1964б),
“О принципах типологии индивидуальных еди-
ниц зоогеографии” (Пузаченко, Злотин, 1964),
“Применение конъюнкции при анализе условий
обитания ондатры и прогнозирования ее опти-
мальной численности” (Пузаченко, Кошкина,
1964). В последствие Ю.Г. Кузякин (1979: 192) от-
метил, что “После работ Ю.Г. Пузаченко (1964 и
др.) классификация охотугодий закономерно ста-
ла переходить на ландшафтные принципы, поз-
воляющие более глубоко и разносторонне изу-
чать связи животного населения с природной
средой, посмотреть на эти связи не только в си-
стемном, но и пространственном аспекте”. К те-
ме охоттаксации и учета животных Ю.Г. Пузачен-
ко вновь вернулся уже в 2000-х годах, включив в
методологию дистанционную информацию и
ГИС технологии (Желтухин и др., 2008; Пузачен-
ко и др., 2010а; Пузаченко и др., 2012).

Уже в ранних работах проявилась характерная
черта всех будущих исследований Ю.Г. Пузачен-
ко – мультидисциплинарность и использование
моделей, имеющих обоснования в области “точ-
ных” наук, для изучения феноменов и процессов
в природе.

В 1964 г. Ю.Г. Пузаченко поступает в очную
аспирантуру географического факультета МГУ,
где готовит диссертацию (руководитель А.Г. Во-
ронов), но защищает ее не сразу. После оконча-
ния аспирантуры с 1968 г. по 1972 г. он работал на
должности м.н.с. в Ботаническом институте им.
В.Л. Комарова. Темы исследований Ю.Г. Пузачен-
ко на этом этапе научной карьеры (1964–1972 гг.)
разнообразны по объектам (почва, растительный
покров, арбовирусы, клещи, почвенные беспо-
звоночные, птицы, млекопитающие, биогеоце-
нозы), но объединены общим методологическим
контекстом “информационно-логического ана-
лиза” (Пузаченко, Мошкин, 1969), развиваемого
им в качестве общего инструментария изучения
разнообразных природных феноменов и построе-

Рис. 1. Ю.Г. Пузаченко в 14 лет (г. Москва, 1954 г.).
Фотография из семейного архива.



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

ЮРИЙ ГЕОРГИЕВИЧ ПУЗАЧЕНКО (1940–2018) S5

ния теоретических конструкций (Пузаченко, 1967а,
1967б, Пузаченко, Выгодская, 1969; Пузаченко,
1970а).

Логическим итогом этих работ стала защита в
1970 г. кандидатской диссертации по теме “Изу-
чение биогеоценотических систем” (Пузаченко,
1970б), которую было предложено рассматривать
в качестве докторской диссертации по специаль-
ности “Биогеография” (Пузаченко, 1971). Сам по
себе этот факт свидетельствует о высокой оценке
научным сообществом результатов, представлен-
ных на защиту. Вот как, например, оценивал то-
гда эту работу географ и геоморфолог проф.
Ю.Г. Симонов (1923–2019), который был одним
из четырех оппонентов: “Диссертация Ю.Г. Пуза-
ченко – выдающееся событие в теоретической гео-
графии оно радует широтой и географической и ма-
тематической грамотностью и бесспорно окажет
влияние на дальнейший ход развития нашей науки”.
По нашему мнению, этот текст, написанный более
50 лет назад, ничуть не потерял своей актуальности
в контексте современных исследований. Изложен-
ная в диссертации методология применения ин-
формационного анализа (термин многозначный;
здесь относится к части аппарата математической
статистики в широком смысле) имеет очень ши-
рокое поле для применения в самых разных обла-
стях естествознания. Это обусловлено самими
моделями, положенными в основании теории ин-
формации, теории связи и передачи информации
Г. Найквиста – Р. Хартли – К. Шеннона, информа-
ционной статистики С. Кульбака и кибернетики
Н. Винера – У.Р. Эшби, которые инвариантны от-
носительно “физической природы” информацион-
ных каналов, источника и приемника сигналов, си-
стем, в которых происходит синтез и передача ин-
формации. В рамках методологии Ю.Г. Пузаченко
применил так же аппарат математической или
формальной логики (раздел математики) в качестве
основы построения алгоритмов перекодирования
информации. Используя этот аппарат можно полу-
чить описание функциональной зависимости лю-
бой “природы” и любой сложности. Во всей рабо-
те явно ощущается стремление автора обосновать
и сделать максимально воспроизводимыми и
сравнимыми (т.е. “точными”) результаты анали-
за эмпирических данных. В целом, в диссерта-
ции, которая, к сожалению, никогда не была из-
дана в виде монографии, сформулированы ос-
новные направления исследований и программа
исследований на будущее. Реализации этой про-
граммы Ю.Г. Пузаченко посвятил всю свою даль-
нейшую жизнь.

Надо отметить, что несмотря на успешную за-
щиту диссертации, основное содержание предло-
женной методологии и исследовательской про-
граммы было понято только очень узким кругом
исследователей, что не удивительно, поскольку в
начале 70-х годов прошлого столетия, как и сей-

час, большинство географов и биологов имели
очень приблизительное представление, как о ис-
пользованной Ю.Г. Пузаченко теоретической ба-
зе, так и о приложении ее для частных исследова-
ний. Тем не менее, принципы информационно-
логического анализа, в форме, изложенной в ра-
ботах 1969–1970 гг. (Пузаченко, Мошкин, 1969;
Пузаченко и др., 1970), использовались и исполь-
зуются до сих пор в самых разных, иногда неожи-
данных, областях (Рассыпнов, 1993; Зукерт и др.,
1995; Шустерман, 2004: Хомутов, Тонких, 2005;
Коломыц, Сурова, 2010; Хэ, Миненко, 2011;
Трубников, Шпедт, 2021).

Следующий этап научной деятельности
Ю.Г. Пузаченко охватывает период с 1972 г. по
1981 г. и связан с Дальним Востоком России.
В октябре 1970 г. во Владивостоке был организо-
ван Дальневосточный научный центр АН СССР.
В октябре 1971 г. по инициативе член-кор.
(ДВНЦ) АН А.П. Капицы (1931–2011) был создан
Тихоокеанский институт географии ДВНЦ (ТИГ).
В качестве основного научного направления ин-
ститута была определена разработка географиче-
ского прогноза изменения окружающей среды
Дальневосточного региона (Бакланов и др., 2021).
Ю.Г. Пузаченко был приглашен на работу в этом
новом институте. В октябре 1972 г. он возглавил
лабораторию “Географии биогеоценозов”. При
непосредственном участии Ю.Г. Пузаченко до-
вольно быстро были организованы стационарные
комплексные исследования на среднем Сихотэ-
Алине (пос. Хрустальный, Кавалеровский р-н,
Приморский край). При активном участии
Ю.Г. Пузаченко был создан еще один стационар –
“Верховья реки Большая Уссурка” в Дальнегор-
ском районе Приморского края. Особое внима-
ние уделялось приборной базе, которая была ин-
новационной для того времени. На всех стацио-
нарах института в основном дальневосточные и
московские ученые разных специальностей про-
водили комплексные исследования компонентов
биогеоценозов. Опыт организации и проведения
стационарных наблюдений был в последствии
переосмыслен в рамках концепции их организа-
ции в системе биосферных резерватов, одним из
главных идеологов которой выступал Ю.Г. Пуза-
ченко.

По инициативе А.П. Капицы в Дальневосточ-
ном государственном университете была создана
кафедра геоморфологии и палеогеографии, где
Ю.Г. Пузаченко вел спецкурс по применению ма-
тематических методов в географии.

Во многом благодаря научной и организаци-
онной деятельности Ю.Г. Пузаченко в 1970-е го-
ды ТИГ стал головным институтом по проекту
ЮНЭСКО № 7 МАБ “Экология и рациональное
использование островных экосистем”. На его ба-
зе были организованы две экспедиций на острова
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Тихого и Индийского океанов на НИС “Калли-
сто” (1976–1977 и 1980 гг.), в которых Ю.Г. Пуза-
ченко участвовал в качестве научного руководи-
теля. В определенном смысле кульминацией дея-
тельности института стало участие в организации
и проведении XIV Международного тихоокеан-
ского научного конгресса в августе-сентябре 1979 г.
в г. Хабаровск.

В этот период Ю.Г. Пузаченко реализует про-
грамму исследований, намеченную в диссертаци-
онной работе, в контексте научных задач ТИГ.
Темы исследований этих лет хорошо иллюстри-
руют заголовки публикаций: “Независимость
внутри целого биологической части геосистемы”
(Пузаченко, Скулкин, 1972), “Теоретические во-
просы организации комплексных исследований”
(Пузаченко, 1973), “Статистический анализ орга-
низации растительности” (Пузаченко, 1975), “Ста-
тистические методы моделирования геосистем”
(Пузаченко, 1976а), “Принципы информацион-
ного анализа” (Пузаченко, 1976б), “Топологиче-
ские основания выделения систем в географиче-
ских науках” (Пузаченко, Скулкин, 1977), “Ис-
следования экосистем островов юго-западной
части Тихого океана …” (Баденков, Пузаченко,
1978), “Экологический мониторинг” (Пузаченко,
1979), “Организация наблюдений и исследований
по программе геосистемного мониторинга в био-
сферных заповедниках” (Базилевич, Пузаченко,
1980), “Естественная динамика биогеоценозов
как базис экологического мониторинга” (Соко-
лов, Пузаченко, 1981).

Научные итоги экспедиций на НИС “Калли-
сто” были подведены только спустя 14 лет после
последнего рейса (Животное население островов
…, 1994), за исключением нескольких публика-
ций, выходивших в 1982 и 1983 гг. (Дроздов, Пуза-
ченко, 1982, Пузаченко, Дьяконов, 1982, Таргу-
льян, Пузаченко, 1983).

В монографии “Структура растительности
лесной зоны СССР. Системный анализ.”, напи-
санной совместно с его аспирантом, а затем и со-
трудником В.С. Скулкиным, подводится итог как
теоретико-методологических, так и практиче-
ских приложений теории на примере наиболее
обширной природной зоны Северной Евразии
(Пузаченко, Скулкин, 1981). Характерной чертой
этого исследования было использование для рас-
четов и моделирования ЭВМ (точнее это была
ЭВМ “среднего класса” “Минск-22” c быстро-
действием 5–6 тысяч операций/сек; выпускалась
с 1965 г., и была доступна в ТИГе в 1970-е годы).
Авторы подчеркнули, что “Первоначальным мо-
тивом постановки данной работы было очевид-
ное противоречие между огромным объемом фак-
тических материалов, накопленных географически-
ми науками по отдельным компонентам природы, и
ограниченными методологическими и методиче-

скими возможностями их обобщения и осмысле-
ния” (там же: 3). Таким образом, Ю.Г. Пузаченко
вновь рассматривает как первоочередную задачу
развития методологии, но уже анализа больших
массивов многомерных данных и в контексте изу-
чения сложных систем. Большие массивы были на-
коплены к тому времени, например, на стационарах
ТИГа, но их объем практически не позволял полу-
чать нетривиальные результаты в отсутствии про-
двинутых технологий анализа информации. Кроме
этого при описании и анализе разнообразия па-
раметров и компонентов географических систем
в работе использовались “лингвистические пере-
менные” (Заде, 1976) и результаты теории систем
А.А. Ляпунова (Ляпунов, 1972), логики (Конда-
ков, 1975), идеи Л.С. Берга, (Берг, 1977), В.Н. Су-
качева (Сукачев, 1972) и многих других предста-
вителей “системного подхода”. Общая цель при
этом состояла в том, чтобы максимально убеди-
тельно показать естественность использования
географами/биологами формальных конструк-
ций, поскольку эти конструкции сами в опреде-
ленном смысле являются следствиями реальных
процессов и явлении в природе и, так или иначе,
представлены в методологии естественных наук,
в частности, в географии: “ … предмет многих об-
ластей естественных наук существенно богаче
математики, и правильнее не математизировать
их, привлекая для этого какой-либо конкретный
математический аппарат или прием, а искать в
них самих содержательные основы их формализа-
ции. … мы сочли необходимым, чтобы формальный
метод анализа обязательно воспроизводил логику
типичного для географии сравнительного метода”
(Пузаченко, Скулкин, 1981: 5). В качестве основ-
ного аппарата исследования использовался ин-
формационно-логический анализ. Тактическая
цель была сформулирована очень четко: “Цель лю-
бого анализа – из сложного извлечь максимально
простое, выделить главное при минимальных поте-
рях в частном” (там же: 261) (сравните с афоризмом,
который приписывают Ю.Г. Пузаченко – “Цель
науки – это борьба с неопределенностью”). В
дискуссии о “дискретности – континуальности”
изучаемых объектов в географии была обоснова-
на компромиссная позиция: “Если мышление
исследователя основывается на анализе непре-
рывности, …, то такой исследователь увидит мир
в существенной степени непрерывным. Если же
исследователь рассматривает только ядра типич-
ности, т.е. те случаи, где производные … близки к
нулю, …, то и видимый им мир будет в существен-
ной степени дискретен…. Сам по себе этот вопрос
[о дискретности, АП] непраздный. Он прямо за-
трагивает принципиальные стороны функциони-
рования системы, и от ответа на него во многом
зависит подход к моделированию и управлению.”
(там же: 261–262). На основании анализа данных,
Ю.Г. Пузаченко описывает фундаментальный



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

ЮРИЙ ГЕОРГИЕВИЧ ПУЗАЧЕНКО (1940–2018) S7

механизм исследованной системы “раститель-
ность”, приводящий к относительной независи-
мости многих составляющих ее элементов. Эта
независимость обеспечивается за счет определен-
ного размещения в многомерном пространстве,
порождаемого общей для них внешней средой, в
целом, в соответствии с положениями теоретиче-
ской экологии (Свирежев, Логофет, 1978). В по-
следствие подтверждение существование такого
механизма было приведено в менее известной ра-
боте Н.С. Абросова с соавторами (Абросов и др.,
1982).

В рассматриваемой работе прослеживается пе-
реход от одномерного или однофакторного к мно-
гомерному и многофакторному анализу (фактор-
ный анализ, метод главных компонент, анализ
корреляционных/ковариационных матриц, ре-
грессионный анализ), в то время еще мало до-
ступному в отсутствии персональных компьюте-
ров, как инструменту анализа и упорядочивания
многомерных данных, характеризующих структу-
ру экологического пространства. Также в этой ра-
боте мы видим применение компьютерного мо-
делирования с представлением результатов в виде
“карт”. Оба методологических направления будут
развиваться в дальнейшем, а особенно с конца
90-х годов, во взаимодействии друг с другом. Кроме
уже к этому времени намечается постепенная “эко-
логизация” тематики исследований, обозначив-
шая переход к следующему этапу научной дея-
тельности Ю.Г. Пузаченко, охватывающему пе-
риод с 1981 г. по 1998 г.

В 1981 г. Ю.Г. Пузаченко возвращается в
Москву переводом в Институт географии АН
СССР (начало февраля 1981 г.). Однако, он так и
не прошел конкурс на должность старшего науч-
ного сотрудника. В середине апреля того же года
он принял приглашение акад. В.Е. Соколова и
поступил на работу в Институт эволюционной
морфологии и экологии животных им А.Н. Се-
верцова АН СССР в должности старшего инже-
нера, а в мае 1981 г. был утвержден в должности
старшего научного сотрудника. Вся последующая
научная деятельность Ю.Г. Пузаченко была нераз-
рывно связана с этим институтом (в настоящее вре-
мя – Институт проблем экологии и эволюции им.
А.Н. Северцова РАН). В 1985–1989 гг. он руководил
Лабораторией общей экологии и биогеоценологии
им. В.Н. Сукачева (в настоящее время – Лаборато-
рия биогеоценологии им. В.Н. Сукачева), а с 1989 г.
перевелся на должность главного научного со-
трудника.

В 1982 г. под председательством В.Е. Соколова
при Отделении Общей биологии Решением Пре-
зидиума АН СССР была создана “Комиссия по
координации научных исследований в государ-
ственных заповедниках СССР”, которая должна
была оказывать научно-методическую помощь за-

поведникам в проведении научных исследований и
координировать эти исследования. Ю.Г. Пузаченко
вошел в состав комиссии, что существенно пред-
определило тематику его исследований в этот пери-
од. Ю.Г. Пузаченко принял участие в теоретиче-
ском обосновании размещения особо охраняемых
природных территорий (ООПТ), прежде всего,
биосферных заповедников в рамках реализации
программы “Человек и биосфера” ЮНЕСКО
(Соколов и др., 1984, 1988, Соколов, Пузаченко,
1984). В рамках решения этой задачи – обоснова-
ние сети ООПТ, с неизбежностью возникали как
фундаментальные, так и практические научные
задачи, связанные с проблемами биологического
и ландшафтного разнообразия (Соколов и др.,
1983а, 1983б, Chernov, Puzachenko, 1987; Пузачен-
ко, 1995а, Пузаченко, Пузаченко, 1995, 1996; Пуза-
ченко и др., 1999), иерархии, динамики и устойчи-
вости экосистем/геосистем/ландшафтов (Экоси-
стемы в критических состояниях, 1989; Пузаченко,
1984, 1986а, 1992, 1995а, 1995б, 1997а, 1999а, Пуза-
ченко, Дьяконов, 1998), инвентаризации разно-
образия (Пузаченко, 1987а,б, 1988), экологиче-
ского нормирования (Пузаченко, 1997б), фоно-
вого экологического мониторинга и включения
его результатов в заповедниках (Соколов, Пуза-
ченко, 1982, Баденков, Пузаченко, 1983, Пузачен-
ко и др., 1993, Пузаченко, 1999б) в систему приня-
тия решений (Пузаченко, Скулкин, 1990) и т.д.
Ю.Г. Пузаченко активно участвует в этой работе.
При этом он существенно расширяет область сво-
их собственных исследований, отталкиваясь от
результатов, полученных в период работы на Даль-
нем Востоке. Сочетание разных подходов вырази-
лось в концепции экологического каркаса терри-
тории (Пузаченко, 1996б, 2000б, Дежкин, Пуза-
ченко, 1999).

Некоторые теоретические положения и прак-
тические аспекты сбора, хранения, обработки и
использования информации, в том числе получае-
мой в результате мониторинга, создания баз данных
в системах контроля за состоянием природной сре-
ды были изложены в коллективной монографии
под редакцией В.Е. Соколова “Экоинформатика.
Теория. Практика. Методы и системы.”, издан-
ной в 1992 г. (Экоинформатика …, 1992).

Ю.Г. Пузаченко продолжает разрабатывать
проблемы географии биогеоценозов и зоогеогра-
фии с применением ЭВМ (Скулкин, Пузаченко,
1986) и данных дистанционного зондирования
Земли (Пузаченко и др. 1998, 1999). Эти направ-
ления исследований получат свое максимальное
развитие уже в 2000-х годах. К этому же периоду
относятся исследования, развивающие идею
применения многомерного анализа к выделению
и описанию экологических ниш (Пузаченко и
др., 1990, Пузаченко, Санковский, 1992, Пузачен-
ко и др., 1995, 1996).
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Решая фундаментальные задачи Ю.Г. Пуза-
ченко обращается к различным моделям, рассмат-
риваемым в теории информации (Пузаченко,
1983а), формальной теории категорий (Пузаченко,
1986а), теории колебаний (Пузаченко, 1986б),
термостатике и синергетике (Пузаченко, 1983б),
теории фракталов (Пузаченко, 1997а).

В 1987 г. был создан Совместный Российско-
Вьетнамский Тропический научно-исследова-
тельский и технологический центр (Тропцентр;
филиал ИПЭЭ РАН). Однако работа с вьетнам-
скими учеными началась еще до формальной ор-
ганизации Тропцентра. Ю.Г. Пузаченко подгото-
вил к защите докторанта Данг Зуй Хуня (Đặng
Huy Huỳnh) по теме “Экологические основы ра-
ционального использования и охраны млекопи-
тающих Вьетнама” (Данг Зуй Хунь, 1985; Данг
Зуй Хунь и др., 1991) и аспиранта Ле Суан Каня
(Lê Xuân Cảnh) по теме “Население крупных мле-
копитающих тропических лесных экосистем” (Ле
Суан Кань, 1990). Экологии млекопитающих
Вьетнама посвящены работы, написанные в со-
авторстве с Г.В. Кузнецовым (1940–2022) (Кузне-
цов, Пузаченко, 1992, Кузнецов и др., 1997, Пуза-
ченко, Кузнецов, 1998, 2003).

7 декабря 1988 г. произошло катастрофическое
Спитакское землетрясение (Армения). Потребо-
валась быстрая оценка последствий, объема и ха-
рактера разрушений. Ю.Г. Пузаченко принял
участие в этой работе, итоги которой были отра-
жены в статье “Опыт оперативной характеристи-
ки и пространственного анализа последствий
Спитакского землетрясения по данным аэро-
съемки” и ряде других работ (Пузаченко и др.,
1989, 1991, Котляков и др., 1992, Пузаченко, 1993).

В 1991–1995 гг. на базе Центрально-Лесного
биосферного заповедника (Тверская обл.) сов-
местно с немецкими коллегами осуществлялся
проект лесного климатического мониторинга
(Демонстрационный проект “Станция лесного
климатического мониторинга…”, 1994, “Науч-
ные основы комплексного глобального экоси-
стемного мониторинга…”, 1996). Проект послу-
жил началом комплексных биогеоценотических
и ландшафтно-экологических исследований
Ю.Г. Пузаченко на территории этого заповедни-
ка, которыми он занимался до конца жизни.

Кроме научной деятельности Ю.Г. Пузаченко
с 1991 года занимается преподаванием и работой
со студентами на географическом факультете
МГУ, готовя аспирантов и докторантов. Отметим
работу над докторской диссертацией А.В. Кожа-
ринова (1955–2013) “Динамика растительного
покрова Восточной Европы в позднеледниковье-
голоцене” (Кожаринов, 1994), в которой, вероятно,
впервые для анализа споропыльцевых данных и по-
строения палеореконструкций были применены
методы многомерного анализа (методы сниже-

ния размерности). Результатом преподаватель-
ской деятельности стали курсы лекций и учебные
пособия: “Общая экология (Программа курса)”
(Пузаченко, Пузаченко, 1993) “Основы общей
экологии” (Пузаченко, 1996б), раздел “Разнооб-
разие ландшафта и методы его измерения” в
учебном пособии “География и мониторинг био-
разнообразия” (Пузаченко и др. 2002), “Матема-
тические методы в экологических и географиче-
ских исследованиях” (Пузаченко, 2004).

Работа Ю.Г. Пузаченко на кафедре Физиче-
ской географии и ландшафтоведения (ФГиЛ)
географического факультета МГУ в значительной
степени определила переход в его исследованиях
от экологического направления к географическо-
му. К началу двухтысячных уже в полной мере во-
шли в обиход персональные компьютеры, стати-
стические программы, данные дистанционного
зондирования и цифровые модели рельефа, что
позволило широко применять для анализа про-
странственно-временной организации геосистем
анализ временных рядов и спектральный анализ.
Уже с середины 90-х Ю.Г. Пузаченко активно ра-
ботает над проблемами организации и иерархии
ландшафта (Пузаченко, 1995в, 1999а), развивает
методологию оценки фрактальной размерности
рельефа (Пузачеко, 1997б, Пузаченко и др. 1997,
Пузаченко и др., 2002а) и совместно с сотрудни-
ком Кафедры Г.М. Алещенко (1950–2013) создает
полноценный программный комплекс для обра-
ботки цифровых моделей рельефа и данных ди-
станционного зондирования “Fracdim”. Вместе с
тем находят свое применение в анализе ланд-
шафтной структуры и методы многомерного ана-
лиза (Пузаченко и др., 1999, Пузаченко и др.,
2002б).

В 1998 г. проект лесного климатического мони-
торинга в Центрально-Лесном заповеднике полу-
чил продолжение в рамках международного проек-
та EuroSiberian Carbonflux: была установлена первая
из вышек микроклиматических измерений Eddy
Covariance в ельнике сфагново-черничном, давших
возможность исследований динамики энерго-га-
зообмена биогеоценозов. С 2002 г Заповедник
стал постоянным местом учебных практик второ-
го курса. Именно тогда Ю.Г. Пузаченко в полной
мере реализует свой принцип обучения студентов
через работу. Его лекции и натуралистические на-
блюдения захватывали и пробуждали интерес к
исследованию. Обилие нового оборудования, ат-
мосфера научного творчества, сложившаяся бла-
годаря постоянному присутствию научных со-
трудников различных институтов и старших сту-
дентов Ю.Г. Пузаченко, создавали у студентов
неповторимое ощущение причастности к боль-
шому процессу открытия неизвестного, процессу
“добычи новых знаний из окружающего мира”.
Широта научных интересов и огромная работо-
способность позволили Ю.Г. Пузаченко вести ра-
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боты на самых “разных “фронтах”. Фактически,
количество направлений исследований в тот пе-
риод лимитировалось лишь количеством аспи-
рантов. Тогда от него часто можно было услышать
фразу о том, что он мог бы вести еще несколько
направлений, но на каждое нужен не только
условный прибор, но и человек. К середине 2000-х
силами студентов Кафедры был накоплен уже
весьма большой объем полевого материала, кото-
рый лег в основу многих работ Ю.Г. Пузаченко и
его молодых коллег (Пузаченко и др., 2004, 2006,
Козлов и др., 2008) (рис. 2).

Одним Заповедником интересы Ю.Г. Пуза-
ченко в тот период не ограничивались. Стоит от-
метить работу над кандидатской диссертацией
З.Ш. Гагаевой “Ландшафтная структура и мелко-
масштабное ландшафтное картографирование
территории Чеченской Республики: на основе
дистанционной съемки” (Гагаева, 2004), в кото-
рой был осуществлен полный цикл анализа и кар-
тографирования ландшафтной структуры слож-
ного горного региона в мелком масштабе.

В это же время Ю.Г. Пузаченко начаты первые
работы в области использования данных дистан-
ционного зондирования в качестве измеритель-
ной системы термодинамических и структурно-
информационных переменных ландшафтного
покрова. В противовес общепринятым вегетаци-
онным и влажностным индексам он видел в муль-
тиспектральных данных уникальную возмож-
ность оценки функционирования биогеоценоза
как сложной самоорганизующейся системы. Ба-
зируясь на подходе, предложенном в начале 2000-х
Ю.М. Свирежевым (Svirezhev, Steinborn, 2001,
Svirezhev, et al., 2003), Ю.Г. Пузаченко фактиче-
ски разработал на основе мультиспектральных
измерений полную систему оценки параметров
самоорганизации и полезной работы раститель-
ного покрова (Сандлерский, Пузаченко, 2007,
2009, Puzachenko et al., 2011, 2013, 2016, Пузаченко
и др., 2017).

В 2008 году открытие архивов мультиспек-
тральной съемки Landsat дало новый толчок в
развитие методологии выделения ландшафтных
инвариантов, как неизменных на данном интер-
вале времени параметрах динамической системы.
Основы подхода были заложены Ю.Г. Пузаченко
еще в работах на Дальнем Востоке (Пузаченко,
1983б). В конечном итоге, в этой методологии он
фактически соединил представления В.Б. Соча-
вы (1978) о ландшафтных инвариантах с пред-
ставлениями синергетики Г. Хакена (1980) о па-
раметрах порядка и, вслед за последним (Хакен,
2001), обосновал применение метода главных
компонент уже в географии для отображения ин-
вариантных и динамических состояний парамет-
ров ландшафтного покрова (Пузаченко, 2010, Пу-
заченко и др., 2019).

Наряду с развитием ландшафтного направле-
ния, Ю.Г. Пузаченко оставался верен своим “нату-
ралистическим” корням. Совместно с А.С. Желту-
хиным, он организовал в Заповеднике работы по
оценке местообитаний животных и количествен-
ной оценке параметров их экологических ниш на
основе учетов, цифровых моделей рельефа и дан-
ных дистанционного зондирования (Желтухин
и др., 2009, Пузаченко и др., 2010а, 2010б, Желту-
хин и др., 2016). Методология этих работ получи-
ла широкое распространение среди молодых ис-
следователей-биогеографов и экологов. В это же
время Ю.Г. Пузаченко на базе Заповедника раз-
вивает количественные методы немонетарной
оценки экосистемных услуг (Желтухин и др.,
2011, Пузаченко, 2012, Пузаченко и др., 2014).

Оставаясь верным своему принципу – каждый
год осваивать что-то новое, Ю.Г. Пузаченко по-
стоянно находил возможность привнести в, каза-
лось бы, уже решенную на определенном уровне
проблему, другой подход или новое теоретиче-
ское обобщение. Так, уже в середине 2010-х, его
исследования опирались уже не сколько классиче-
скую термостатику Больцмана-Гиббса-Шеннона, а
на неэкстенсивную, неравновесную термодинами-
ку К. Тсаллиса (Tsallis, 2009), допускающую нели-
нейные взаимодействия внутри системы (Пуза-
ченко, 2016а, б, Пузаченко и др., 2019, Sandlersky
et al., 2020).

На одном из последних совещаний в 2016 году
(XXIV Сукачевские чтения в ИПЭЭ РАН)
Ю.Г. Пузаченко обозначил два ключевых направ-
ления в современных биоценотических исследо-
ваниях: “Иерархическая организация биогеоцено-
тических и ландшафтообразующих процессов в
пространстве и времени” и “Организация и само-
организация функционирования биогеоценоза. Це-

Рис. 2. Ю.Г. Пузаченко в диалоге со студентами. На
учебной практике второго курса ФГиЛ (Центрально-
лесной заповедник, кордон Барсучиха, июнь 2005 го-
да). Фотография из архива Р.Б. Сандлерского.
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лостность и устойчивость”. Проблематику перво-
го направления он сформулировал как “Методы
выделения иерархических уровней, отношение
части и целого”, второго – “Пространственно-вре-
менная организация биогеоценотического покро-
ва, соотношение дискретности и континуальности,
организация, самоорганизация, устойчивость”.
Собственно, двум этим проблемам и были посвя-
щены последние теоретико-методологические
работы Ю.Г. Пузаченко (Пузаченко, 2017, Пуза-
ченко и др., 2018а, 2018б, Кренке и др., 2023). Клю-
чевую роль в решении этих проблем Ю.Г. Пузачен-
ко отводил теории неравновесной неэкстенсивной
термодинамики и синергетике, позиционируя ос-
новные свои объекты – ландшафты и биогеоцено-
зы как неравновесные, открытые динамические
системы (Puzachenko, 2007, Пузаченко, 2017)

Научное наследие Ю.Г. Пузаченко включает
более 350 публикаций. Оно требует дальнейшего
осмысления и обсуждения. Многие ключевые
публикации, сделанные в 1960–90-х годах, сей-
час практически недоступны для широкого кру-
га читателей. Поэтому есть необходимость в си-
стематизации и издании основных научных тру-
дов Ю.Г. Пузаченко – натуралиста, методолога и
теоретика географии и биологии.

В серии статей, представленных в этом томе,
ученики и коллеги Ю.Г. Пузаченко представляют
результаты исследований, начатых при его непо-
средственном участии, или использующие эле-
менты развиваемой им методологии анализа дан-
ных в приложении к новым объектам.
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Одной из важнейших задач в современной теории экологии является формализация экологической
ниши. Развитие методов пространственного анализа и доступность глобальных баз данных по био-
разнообразию и параметрам окружающей среды предоставляют беспрецедентную возможность для
комплексного учета компонентов экологической ниши в рамках корреляционного подхода к моде-
лированию. В работе представлены способы формализации биотических, пространственных (до-
ступность среды) и антропогенных ограничений распространения биологических объектов (компо-
нентов экологической ниши) при построении SDM (Species distribution modeling) и ENM (Ecological
niche modeling) моделей.
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Пространственный анализ в общем виде – это
подход к количественному изучению закономерно-
стей и объяснению явлений с использованием мето-
дов математической статистики в обработке дан-
ных, имеющих географическую привязку. Включает
методы геокодирования (сохранение координат
объектов в соответствующем формате), картогра-
фирования (нанесение на карты и сопоставление
положения объектов исследования), районирова-
ния (пространственная дифференциация террито-
рии по определенному признаку) и пространствен-
ного моделирования (изучение пространственных
связей и закономерностей, объясняющих характер
процессов и свойства объектов) (Окунев, 2020). В
последнем случае одним из динамично развиваю-
щихся направлений является моделирование про-
странственного распределения видов (Species dis-
tribution modeling, SDM). Этот наукоемкий метод
использует учет биологических объектов (точек
присутствия и отсутствия видов, видовое богат-
ство и т.п.) в качестве зависимой переменной, а
географические слои экологической информа-
ции (ландшафтные, климатические, почвенные)
в качестве независимых предикторов для прогно-
зирования потенциального распространения ви-
дов и их местообитаний в пространстве и времени
(Elith et al., 2006; Elith, Franklin, 2013; Duarte et al.,
2019; Zurell, Engler, 2019; и др.). Такой подход, ос-

нованный на нахождении статистических зави-
симостей между данными о встречаемости и на-
борами экологических переменных, называется
корреляционным (коррелятивным) (Soberón, Peter-
son, 2005; Шитиков и др., 2021). Согласно мнению
ряда исследователей (Sillero et al., 2021), построение
SDM моделей является биогеографическим анало-
гом моделирования экологических ниш (Ecological
niche modeling, ENM), акцентирующим внимание
на пространственном распределении биологиче-
ских объектов под влиянием факторов среды. В
свою очередь, ENM модели представляют собой
эмпирические или математические приближения к
экологической нише видов (Sillero et al., 2021). В це-
лом, концепция экологической ниши вида являет-
ся теоретической основой для SDM/ENM модели-
рования (Elith, Leathwick, 2009; Franklin, 2010;
Miller, 2010). При этом считается, что модели SDM
оценивают фундаментальную нишу, а модели
ENM реализованную нишу вида (Franklin, 2010;
Barve et al., 2011; Peterson, Soberόn, 2012).

Интенсивное развитие и применение методов
SDM/ENM моделирования приводит к накопле-
нию огромного массива результатов биоэкологи-
ческих исследований, способствующих развитию
научных идей и экологии как науки в целом. Эф-
фективность данных методов при оценке геогра-
фического распространения подтверждена мно-
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гочисленными исследованиями различных видов
растений и животных, для которых предсказан-
ные географические ареалы соответствовали
фактическому распространению и эколого-био-
логическим характеристикам (Ebeling et al., 2008;
Carvalho et al., 2017; Li et al., 2017; Zurell, Engler,
2019; Bowen, Stevens, 2020). SDM/ENM модели-
рование широко применяют также для прогнози-
рования динамики пригодности местообитаний
на фоне климатических изменений (Thakuri et al.,
2019; Shabani et al., 2020; и др.), при выявлении ко-
ридоров инвазий (Li et al., 2017; Yan et al., 2019), для
понимания экологических процессов разделения
ниш между видами (Peterson et al., 2011) и т.п.

На текущий момент развиваются два основ-
ных подхода к пространственному моделирова-
нию: механистический и корреляционный. Меха-
нистический подход основан на прямых измере-
ниях переменных среды с последующим выводом
из них диапазонов пригодных значений (часто
эмпирическим путем) и отображением географи-
ческих территорий с положительной приспособ-
ленностью с помощью ГИС-технологий (Guisan,
Zimmermann, 2000). Данный подход игнорирует
биотические взаимодействия и способность ви-
дов к расселению (Soberón, Peterson, 2005), а его
развитие во многом сдерживается большим объе-
мом необходимых данных о признаках видов и
нехваткой доступных инструментов с открытым
исходным кодом (Sillero et al., 2021).

В рамках корреляционного подхода соотнесение
наблюдений видов в природе и характеристик ме-
стообитаний осуществляется на основе машинного
обучения и статистической обработки данных. Из
анализируемого набора переменных среды выделя-
ются экологические предикторы (абиотические,
биотические, антропогенные), наиболее тесно
связанные с наблюдаемым присутствием видов, и
проводится экстраполяция для определения гео-
графических территорий, с экологической точки
зрения аналогичных тем, где встречаются виды.
Это позволяет решить основные задачи SDM мо-
делирования: выделить основные экологические
детерминанты потенциального распределения
видов и составить карты их прогнозируемого рас-
пространения (Zurell, Engler, 2019), картировать
диапазон условий и ресурсов, которые необходи-
мы видам для выживания и размножения (Elith,
Leathwick, 2009). Кроме того, корреляционный
подход предоставляет возможность учета компо-
нентов экологической ниши в рамках ENM моде-
лирования, что является важнейшей фундамен-
тальной задачей в теории экологии.

С другой стороны, как верно подметили Пе-
терсон и Анамза (Peterson, Anamza, 2015), суще-
ствует множество свидетельств неправильного
использования и откровенного злоупотребления
методами и инструментами SDM/ENM, некор-

ректной интерпретации полученных результатов.
В отдельных случаях подобные ошибки связаны с
методологическими ловушками, в других с пре-
небрежением достаточно строгими деталями ис-
пользования методов. В ряде работ (Лисовский,
Дудов, 2020; Лисовский и др., 2020; Peterson, Anam-
za, 2015; Sillero et al., 2021 и др.) описаны основные
ограничения, проблемы и вопросы, с которыми
сталкиваются исследователи при моделировании
экологических ниш и/или потенциального гео-
графического распределения видов с использова-
нием корреляционного подхода. В частности, при
сборе данных о распространении видов нередко воз-
никает проблема искажения картины потенциаль-
ного пространственного распределения из-за изби-
рательности в обследовании территорий и неравно-
мерности сбора точек (регистрация координат в
наиболее доступных для обследования участках).
Излишняя пространственная плотность точек при-
сутствия при использовании географических за-
писей из баз данных по биоразнообразию (GBIF,
iNaturalist и др.), обусловленная наибольшими
“поисковыми усилиями”, также может привести
к увеличению значимости конкретной территории.
При выборе набора переменных окружающей среды
перед исследователем стоит проблема неточности
данных, представляющих собой не прямые измере-
ния, а модели климата, рельефа, распределения
почв и т.д., а также проблема неравномерности рас-
положения сети метеорологических станций,
сведения которых используются для анализа и
экстраполяции на более обширные территории.
Кроме того, использование отдельных баз данных
невозможно или затруднительно для решения част-
ных задач, например, моделирования климатоген-
ной динамики видов. Также актуальна задача опре-
деления размерности экологической ниши, т.е.
необходимого и достаточного числа факторов для
ее описания. Проблема коллинеарности перемен-
ных может привести к неоднозначности и даже
ошибочности полученных результатов моделиро-
вания. Последние будут чрезмерно подогнаны, а
кривые отклика будут представлять не конкрет-
ную переменную, а взаимодействия с другими
коррелирующими предикторами. Выбор порогов
пригодности местообитаний, используемых для
преобразования непрерывных вероятностей в
дискретные прогнозы присутствия/отсутствия. При
этом идеального способа определить наилучший
порог для подходящих местообитаний найдено не
было (Glover-Kapfer, 2015). Выбор масштаба терри-
тории для моделирования является сложной задачей
при том, что закономерности пространственно-
временной динамики видов, установленные для
крупных территориальных единиц, могут быть не
применимы для объяснения характера распреде-
ления видов в локальных и региональных мас-
штабах. Сложность оценки и учета в моделирова-
нии антропогенного фактора, которые в основном
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сводятся к учету наличия объектов антропогенной
инфраструктуры и расчету расстояний до них, учету
плотности дорог и населенных пунктов.

В данной работе мы акцентировали внимание
на ряде актуальных вопросов моделирования
пространственного распределения и экологиче-
ских ниш, а также представили подход к форма-
лизации и комплексному учету компонентов эко-
логической ниши в рамках корреляционного
подхода к моделированию.

КОНЦЕПЦИЯ ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ
НИШИ В ПРОСТРАНСТВЕННОМ 

МОДЕЛИРОВАНИИ. BAM-ДИАГРАММА

Большинство из многочисленных определе-
ний термина “экологическая ниша” так или иначе
касаются понятия пространственно-временного
положения организма в экосистеме или географи-
ческом пространстве и предусматривают наличие
абиотического и биотического компонентов. Так,
Гриннелл (Grinnell, 1914), с именем которого во
многом связано становление концепции, для вы-
явления основных детерминант распространения
видов сравнивал условия среды в пределах и за
пределами их ареалов, концентрируясь в основ-
ном на абиотическом компоненте экологической
ниши. В дальнейшем автор также признал значе-
ние межвидовых взаимодействий и фактора рас-
селительной способности видов в разрабатывае-
мой концепции (Grinnell, 1917).

В формализованной модели ниши Хатчинсона
(Hutchinson, 1957) основной упор сделан на эффек-
ты межвидовых взаимодействий, определяющих
реализованную нишу как часть многомерной фун-
даментальной ниши вида, ограниченную биотиче-
скими факторами. Фундаментальная (потенциаль-
ная) ниша по Хатчинсону (Hutchinson, 1957) пред-
ставляет собой гиперпространство, охватывающее
весь диапазон условий, необходимых для суще-
ствования и воспроизведения вида (популяции).
Оси данного теоретического пространства пред-
ставляют переменные среды, так или иначе влия-
ющие на вид. Реализованная (фактическая) ниша
описывает ситуацию, когда вид исключается из
части своей фундаментальной ниши из-за биоти-
ческих взаимодействий. По мнению Пирсона и
Доусона (Pearson, Dawson, 2003), фундаменталь-
ную и реализованную ниши Хатчинсона можно ис-
пользовать для формализации абиотических и био-
тических ограничений распространения видов.

Представление об экологической нише как о
многомерном гиперобъеме позволило исследова-
телям сосредоточить внимание на изучении от-
дельных абиотических и/или биотических факто-
ров в структуре экологической ниши видов, а так-
же разработать методы оценки ширины и степени
перекрытия ниш (Хлебосолов, 2002). Данные ме-

тоды предоставили возможность проанализиро-
вать уровень экологического сходства между ви-
дами (MacArthur, Levins, 1967) и оценить степень
их специализации (Levins, 1968; Schoener, 1968)
без привлечения большого числа частных призна-
ков. Изучение отдельных факторов в структуре
экологических ниш видов привело к накоплению
большого объема информации об использовании
видами ресурсов и особенностях конкурентных
отношений, однако, по мнению Е.И. Хлебосоло-
ва (2002), было малопригодным для понимания и
описания экологической ниши как целостной
структуры. Научные поиски в данном направле-
нии были нацелены на выявление взаимосвязи и
соподчиненности между отдельными компонента-
ми в попытке создать концепцию иерархической
ниши (MacArthur, 1972; Schoener, 1989; и др.). Стро-
го говоря, данный подход был ранее реализован в
концепции Хатчинсона (Hutchinson, 1957), преду-
сматривающей иерархическое соподчинение
абиотического и биотического компонентов эко-
логической ниши вида его фундаментальной и
реализованной ниш.

Возможность формализации представлений
об экологической нише как о местообитании
(условия среды), о трофических отношениях, о
конкуренции, об отношении к площади (остров-
ной аспект, подвижность) и ко времени указана в
монографии Ю.Г. Пузаченко (2004). По мнению
Петерсона и Анамза (Peterson, Anamza, 2015), с
которым мы в целом согласны, наиболее ясно и
сбалансированно в данном отношении теория
экологической ниши представлена концепцией
BAM (Biotic-Abiotic-Movement) Соберона и Пе-
терсона (Soberón, Peterson, 2005). Известно, что
для формирования и поддержания устойчивых
популяций на конкретной территории необходимо
соблюдение трех основных условий: 1) вид дол-
жен добраться до участка и расселиться по нему,
2) абиотические условия среды должны быть эко-
физиологически подходящими для вида, 3) био-
тические условия должны быть подходящими для
вида (Soberón, Peterson, 2005; Peterson, Soberón,
2012; Guisan et al., 2017). Концепция BAM учиты-
вает данные три набора факторов (компонентов
экологических ниш) в их иерархической взаимо-
связи: абиотические (А, Abiotic), биотические (В,
Biotic), фактор перемещения (М, Movement спо-
собность вида к расселению или доступность тер-
риторий). Графически BAM-модель представляет
собой три в той или иной степени пересекающи-
еся области A, В, и M (рис. 1).

Область A отображает территории в географиче-
ском пространстве с подходящими абиотическими
условиями и ресурсами. Абиотические факторы
(климатические, топографические, почвенные ком-
поненты экологических ниш) накладывают “фи-
зиологические ограничения” (Soberón, Peterson,
2005) на способность видов существовать на иссле-
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дуемой территории. Абиотическая пригодность
местообитания подразумевает комбинацию пере-
менных среды, необходимых виду для роста и
поддержания жизнеспособной популяции, и со-
ставляет основу моделирования пригодности ме-
стообитания (Guisan, Zimmermann, 2000). Об-
ласть А можно рассматривать как географическое
выражение фундаментальной экологической ниши
вида в рамках модели Хатчинсона (Hutchinson,
1957) или базовый набор обитаемых территорий
(Soberón, Peterson, 2005; Peterson, 2006; Peterson
et al., 2011; Peterson, Soberón, 2012; Peterson, Anam-
za, 2015).

Область B представляет собой географические
районы, в которых биотические взаимодействия
с другими видами благоприятны для присутствия
исследуемого вида (Soberón, Peterson, 2005; Peter-
son, Soberón, 2012). Зона пересечения областей A
и B соответствует географическому выражению
реализованной ниши вида в рамках модели Дж.
Хатчинсона (Hutchinson, 1957) территория с под-
ходящими абиотическими условиями и межвидо-
выми взаимодействиями, которые “не препят-
ствуют положительной приспособленности вида”
(Soberón, Peterson, 2005; Peterson, Soberón, 2012).
Многие исследования, посвященные SDM/ENM
моделированию, учитывают только абиотические

факторы в рамках так называемого биоклиматиче-
ского моделирования (bioclimatic envelope model-
ling). В то же время, конкуренция, хищничество,
мутуализм, комменсализм и другие взаимодействия
существенно влияют на пространственное рас-
пределение биологических объектов. Для того
чтобы результат исследований имел биологиче-
ский смысл, моделирование пространственного
распределения и, особенно, экологических ниш
видов должно включать анализ биотических фак-
торов (Keane, Crawley, 2002; Soberón, Peterson,
2005; Peterson, Soberón, 2012; Wisz et al., 2013; Gui-
san et al., 2017; Simões, Peterson, 2018).

Область M представляет фактор расселитель-
ной способности видов, которая соответствует
географическим районам, доступным для рассе-
ления из некоторой исходной территории в тече-
ние рассматриваемого периода времени (Soberón,
Peterson, 2005; Peterson, Soberón, 2012). Это часть
физического мира, доступная для вида вне зави-
симости от способа его расселения. Способность
вида к расселению включает его биогеографиче-
скую историю, т.е. все факторы, ограничивающие
распространение из изначально занятых мест, в
том числе барьеры для миграции, биотические и
абиотические векторы распространения и т.д.
(Guisan et al., 2017). Учет фактора М способствует
разграничению потенциального и занятого (фак-
тического) ареалов вида на основе его способно-
сти к расселению и конфигурации ландшафта.
Данный фактор особенно важен для исследова-
ний регионального масштаба на территориях со
сложной географией (Soberón, Peterson, 2005;
Barve et al., 2011; Peterson, Soberón, 2012).

Географическое выражение пересечения обла-
стей В, А, M (область Р) имеет разные названия:
“географическое распределение вида” (geographic
distribution of the species), “фактическое распределе-
ние вида”, “область распространения” (actual distri-
bution of the species, distributional area) (Soberón, Pe-
terson, 2005); “занятая область распространения”
(occupied distributional area) (Peterson et al., 2011;
Peterson, Soberón, 2012); “фактически занятая об-
ласть” (actual occupied area) (Jiménez-Valverde
et al., 2011); “реализованное распределение” (re-
alized distribution) (Battini et al., 2019). Данная зона
пересечения трех факторов (ВАМ-модель) харак-
теризуется наличием стабильных популяций вида
и наиболее полно отражает его географическое
распределение. С позиции ряда авторов (Sillero
et al., 2021), область перекрытия трех кругов диа-
граммы ВАМ и соответствует реализованной ни-
ше вида.

Концепция BAM подразумевает возможность
отдельного изучения эффектов трех компонентов
(A, B и M) (Peterson, 2006), а также предусматри-
вает “вложенность отношений” (nested relation-
ship) иерархичность взаимосвязи между фунда-

Рис. 1. BAM-диаграмма (по Соберону, Питерсону
(Soberón, Peterson, 2005). Область A территории с
подходящими абиотическими условиями (географи-
ческое выражение фундаментальной ниши, FN); об-
ласть B территории с подходящими биотическими
взаимодействиями; область M территории, “доступ-
ные” для вида без препятствий для передвижения;
пересечение A ∩ B территории с подходящими абио-
тическими условиями и межвидовыми взаимодей-
ствиями (географическое выражение реализованной
ниши, RN); пересечение A ∩ B ∩ M доступные терри-
тории с необходимым набором абиотических и био-
тических факторов (географическое распростране-
ние вида, P).

A
=FN

P
RN

BM
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ментальной нишей А, реализованной нишей В и
реально “занятой областью распространения” Р
(Soberón, Peterson, 2005; Peterson, Soberón, 2012).
Применимость теории иерархии в данном кон-
тексте объясняется тем, что биотические факто-
ры в основном сильнее ограничивают географи-
ческое распространение вида, чем физические
факторы, т.е. действуют на более низком уровне
иерархии (Pearson, Dawson, 2003; Soberón, Peter-
son, 2005).

Концепция BAM доказала свою эффектив-
ность в исследованиях экологических ниш и про-
гнозирования географического распространения
видов с использованием SDM/ENM моделей:
обоснование выбора географической области мо-
делирования (Barve et al., 2011; Myers et al., 2015;
Banerjee et al., 2019); оценка консерватизма и диф-
ференциации ниш при освоении новых территорий
видами (Jiménez-Valverde et al., 2011; Guisan et al.,
2014; Battini et al., 2019; Flores-Tolentino et al., 2019);
исследование важности биотических факторов в
распространении инвазионных видов (Simões, Pe-
terson, 2018) и др.

ФОРМАЛИЗАЦИЯ И УЧЕТ КОМПОНЕНТОВ 
ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ НИШИ МЕТОДАМИ 

ПРОСТРАНСТВЕННОГО АНАЛИЗА
Необходимость учитывать в моделях абиоти-

ческие, биотические факторы и доступность тер-
риторий для объяснения и прогнозирования рас-
пространения организмов (Guisan et al., 2017) во
многом определила нарастающую популярность
концепции BAM в пространственном моделиро-
вании. При этом изучение биотической компо-
ненты экологической ниши в рамках данной кон-
цепции возможно путем включения географии
других видов в одновидовые модели (Soberón, Peter-
son, 2005). Инструментально такую возможность
предоставляют современные SDM/ENM методы.
В литературе описано несколько способов включе-
ния биотических предикторов в модели простран-
ственного распределения и экологических ниш. В
их числе использование готовых шейп-файлов
распределения видов-консортов, лесных/луговых
ценозов из доступных литературных источников
(Ebrahimi et al., 2017; Ahmadi et al., 2020; Moradi
et al., 2022) или полученных с помощью техноло-
гий дистанционного зондирования (Wisz et al.,
2013), а также составление карт распределения
сопутствующих видов или характерных фитоце-
нозов на основе данных полевых исследований,
природоохранных департаментов и опроса мест-
ных жителей (Erfanian et al., 2013; Ashrafzadeh et al.,
2018; Ghoddousi et al., 2018; Jafari et al., 2018; Khosravi
et al., 2021) с последующим расчетом расстояний до
выявленных ареалов. Однако при недостатке дан-
ных полевых исследований и достоверной ин-
формации из литературных/официальных источ-

ников применение подобных методов затруднено
(Wisz et al., 2013).

К настоящему времени исследования в области
ENM-моделирования только формируют концеп-
туальные подходы к географической специфика-
ции фактора М. Согласно данным обзорных ис-
следований (Barve et al., 2011), доступные для вида
территории чаще всего обозначаются: в пределах
геополитических единиц без какой-либо биологи-
чески значимой основы; в пределах биотических
регионов (областей с наборами видов, отличными
от других областей); в пределах областей историче-
ского распространения видов, смоделированных
по характеристикам их современных экологиче-
ских ниш. В отдельных работах доступные терри-
тории ограничены регионами с ранее выявлен-
ными климатическими классами, подходящими
для изучаемых видов (Banerjee et al., 2019), или ре-
гионами с ископаемыми остатками объектов ис-
следования (Myers et al., 2015). Авторы концепции
ВАМ в одном из поздних исследований (Soberón,
Osorio-Olvera, 2023) математически обоснованным
и вычислительно реализуемым способом пред-
ставили схему объединения нескольких ключевых
идей биогеографии: географическую и экологи-
ческую матрицу, нишу Гриннелла, способность к
рассеиванию и предковую область происхожде-
ния групп видов, оценивая M-фактор с помощью
списков смежности и графика CSD для матрицы
CjAj(t), которая представляет все клетки, подхо-
дящие или неподходящие, которые могут быть
достигнуты из подходящих клеток при заданном
параметре рассеивания.

Исходя из возможности отдельного изучения
эффектов A, B и M компонентов BAM-диаграм-
мы и их иерархической взаимосвязи, нами при
формализации экологической ниши использован
сравнительный анализ SDM/ENM моделей, по-
строенных на разных наборах экологических дан-
ных: абиотические переменные для A-моделей;
биотические и абиотические факторы для BA-мо-
делей; абиотические условия, межвидовые взаи-
моотношения и доступность территорий для
BAM-моделей (Pshegusov et al., 2022; Pshegusov,
Chadaeva, 2023).

Чтобы учесть биотические факторы в BA-моде-
лях, в соответствии с корреляционным подходом,
мы впервые применили подход включения геогра-
фии одних видов в модели других путем использо-
вания SDM/ENM моделей (карт распределения ве-
роятностей обнаружения видов/сообществ) в каче-
стве биотических слоев (Pshegusov et al., 2022;
Pshegusov, Chadaeva, 2023). Такими слоями по-
служили картографические ВАМ-модели видов-
консортов (добыча, конкуренты, форофиты) или
сообществ, предоставляющих кормовые ресурсы
и/или убежища (лесные и луговые ценозы). Пре-
имуществом данного метода является возможность
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реализации экосистемного подхода к моделирова-
нию экологической ниши объектов с учетом пище-
вых цепочек, биотопической приуроченности,
конкурентных взаимоотношений, и т.п. Обязатель-
ными условиями применения данного метода явля-
ется общность территории произрастания/обита-
ния исследуемых объектов, соблюдение единого
подхода к построению SDM/ENM моделей всех
анализируемых объектов (основного и его кон-
сортов) и строгий контроль биологического
смысла полученных результатов.

М-фактор в наших исследованиях (Pshegusov
et al., 2022; Pshegusov, Chadaeva, 2023) характеризует
скорее не биологические особенности объектов,
обусловливающие скорость захвата ими новой
территории, а доступность этих территорий в си-
лу наличия/отсутствия экологических, географи-
ческих и иных барьеров. Данный фактор был
формализован нами через расстояние до опти-
мальных местообитаний (с вероятностью обнару-
жения вида в BA-моделях выше 80%), на протя-
жении которого вероятность обнаружения вида
сохраняется выше 50% (50% порог пригодности
местообитаний). Полученный растр расстояний
использовали в качестве слоя для построения
BAM-моделей. Таким образом, доступными для
вида/сообщества являются пригодные террито-
рии, примыкающие к участкам, оптимальным по
набору биотических и абиотических условий. Чем
больше протяженность таких территорий, тем
выше расселительная способность (подвижность,
мобильность) видов/ценозов. Особенно важную
роль фактор доступности территорий может иг-
рать в границах ландшафтов со сложным релье-
фом и динамичными климатическими условиями
(например, горные территории).

В настоящее время антропогенное воздействие
является неотъемлемой частью экологического
окружения большинства природных объектов.
Тем не менее, налицо неопределенность положе-
ния данного фактора в концепции экологической
ниши и связанное с этим пренебрежение антро-
погенным влиянием при построении SDM/ENM
моделей. Вместе с тем, все чаще встречаются иссле-
дования, обозначающие целесообразность учета че-
ловеческой деятельности при моделировании эко-
логических ниш и пространственной локализации
видов. Наиболее распространенным способом фор-
мализации антропогенных факторов является
расчет расстояний до различных объектов инфра-
структуры и ООПТ (Ebrahimi et al., 2017; Ashrafza-
deh et al., 2018; Kaboodvandpour et al., 2021; Poursa-
lem et al., 2021; Moradi et al., 2022; и др.), учет плот-
ности дорог и населенных пунктов (Khosravi et al.,
2018) или параметра Human footprint (модель ан-
тропогенного следа) (Farhadinia et al., 2019). При
этом популярным инструментом является Евкли-
дово расстояние (Euclidean Distance), не учитыва-
ющее перепад высот, что при моделировании

распределения объектов в условиях горных тер-
риторий может привести к крайне искаженным
результатам. Нами использован инструмент рас-
чета путевого расстояния Path Distance, позволя-
ющий определить расстояние в метрах до бли-
жайшего объекта с учетом действительного рас-
стояния по поверхности, а также вертикального и
горизонтального факторов (McCoy et al., 2001).
Входные данные были представлены классом
пространственных объектов и конвертированы в
растр, используемый в качестве биотического
слоя при построении ВА-моделей (Пшегусов, Ча-
даева, 2023; Pshegusov, Chadaeva, 2023).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Современные методы пространственного ана-

лиза предоставляют беспрецедентную возмож-
ность для формализации абиотических, биотиче-
ских и пространственных (доступность среды,
особенности расселения) ограничений распро-
странения биологических объектов для понима-
ния и описания экологической ниши как целост-
ной иерархической структуры.

Как подчеркивают Соберон и Петерсон (So-
berón, Peterson, 2005), коррелятивный подход все-
го лишь позволяет найти области, схожие с точки
зрения экологических слоев с теми, где располо-
жены точки присутствия видов; основную часть
процесса моделирования должна занимать ин-
терпретация результатов со строгим контролем
биологического смысла.

Корреляционные модели распределения – это
фактическая проекция модели экологической
ниши в пространстве и времени, формируемые
путем описания условий среды в географической
сетке на основе их сходства с условиями среды в
местах, где наблюдался вид. При всех практиче-
ских достоинствах, данные модели не учитывают
некоторые важнейшие факторы (перемещения и
взаимодействия), определяющие распределение.
Мы, вслед за Собероном и Осорио-Оливейро
(Soberón, Osorio-Olvera, 2023), ожидаем, что объ-
единение ENM-моделей с гипотезами рассеива-
ния и комплексным учетом биотических взаимо-
действий получит широкое распространение при
моделировании потенциальных областей распро-
странения с помощью корреляционных моделей
ниш ENM.
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One of the most important tasks in modern ecology theory is the formalization of the ecological niche. Ad-
vances in spatial analysis techniques and the availability of global databases on biodiversity and environmental
parameters provide an unprecedented opportunity to integrate ecological niche components within a correla-
tional modeling approach. The paper presents methods for formalizing biotic, spatial (environmental acces-
sibility) and anthropogenic restrictions on the distribution of biological objects (components of an ecological
niche) when constructing SDM (Species distribution modeling) and ENM (Ecological niche modeling)
models.
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Рассмотрены возможности создания искусственных точек отсутствия (псевдоотсутствий) для по-
строения моделей пространственного распределения видов. Описан подход, предложенный Роби-
ном Энглером и адаптированный Томиславом Хенглом, который учитывает индексы пригодности
местообитаний и расстояния до точек присутствия для создания точек псевдоотсутствия. На приме-
ре черники в Центрально-Лесном заповеднике и его охранной зоне сравниваются обобщенные ли-
нейные модели, построенные на основе подхода Энглера-Хенгла, пройденных маршрутов и рассто-
яний до точек присутствия, а также модель, построенная по методу максимальной энтропии. Полу-
ченные результаты свидетельствуют о превосходстве модели на основе подхода Энглера-Хенгла как
с точки зрения оценок качества, так и с точки зрения реалистичности построенных карт простран-
ственного распределения.

Ключевые слова: пригодность местообитаний, пространственное распределение, распространение
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В моделировании пространственного распреде-
ления/распространения видов (Species Distribution
Modelling, SDM) большую популярность приобре-
ли методы на основе данных только о присутствии
вида (presence-only) на территории исследований
(Guisan et al., 2017). Полевой сбор первичных дан-
ных для построения таких моделей значительно
проще, а сами они требуют намного меньше до-
пущений. Тем не менее, качество этих моделей
далеко не всегда превосходит подходы на основе
данных о присутствии/отсутствии (presence/ab-
sence) (Engler et al., 2004; Duque-Lazo et al., 2016).
Большинство из них имеют тенденцию переоце-
нивать область потенциального распространения
вида (Engler et al., 2004). Данные только о присут-
ствии отличаются от данных о присутствии/от-
сутствии тем, что они указывают места, где на-
блюдался изучаемый вид, но не могут использо-
ваться для определения мест, где он не встречался
(Dettmers, Bart, 1999).

Целый ряд таких техник, как обобщенные ли-
нейные модели (Generalized Linear Models, GLM;
Mladenoff et al., 1999; Glenz et al., 2001), обоб-
щенные аддитивные модели (Generalized Additive

Models; Guisan, Zimmermann, 2000) и деревья
классификации (Classification Trees; Jerina et al.,
2003) построены на алгоритмах работы с данны-
ми типа “присутствие/отсутствие”, что является
их ограничением. Очень часто исследователь об-
ладает лишь данным о присутствии, что является
препятствием для использования техник “при-
сутствия/отсутствия”. В то же время принято
считать, что последние техники моделирования
более надежны при наличии достоверных данных
об отсутствиях (Chefaoui, Lobo, 2008; Duque-Lazo
et al., 2016).

Одним из возможных способов компенсации
отсутствий является использование информации
из всей (или только части) области исследования,
называемой “фоном” (background) и объедине-
ние их с существующими данными о присутствии
(Elith et al., 2006; Peterson et al., 2011). Такой под-
ход использования данных называется “присут-
ствие/фон” (presence/background). Фоновые точки
призваны отразить условия окружающей среды, в
которых существует вид (доступные условия),
чтобы противопоставить их условиям, в которых
вид был обнаружен. Данный подход используется
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в таких техниках как максимальная энтропия
(Maximum Entropy, MaxEnt; Phillips et al., 2006),
ENFA (Ecological Niche Factor Analysis; Hirzel et al.,
2002) и GARP (Genetic Algorithm for Rule-set Pre-
diction) (Stockwell, Peters, 1999; Elith et al., 2006;
Peterson et al., 2011). При этом фоновые точки ге-
нерируются случайным образом и почти никак не
контролируются исследователем (в случае ENFA)
или контролируются лишь частично посредством
поправочного файла-маски (bias-file) (в случае
MaxEnt) (Phillips et al., 2009).

Еще одним подходом является способ объ-
единения данных о присутствии с так называе-
мыми псевдоотсутствиями (pseudo-absences).
Такая схема исследования (далее дизайн) называ-
ется соответственно “присутствие/псевдоотсут-
ствие” (presence/pseudo-absence). Точки псевдоот-
сутствия используются для того, чтобы отразить
условия, в которых с большой вероятностью вид
отсутствует (Stockwell, Peters, 1999; Zaniewski et al.,
2002). Надежность псевдоотсутствий зависит от
характеристики самого вида (Hirzel et al., 2001),
его численности (Kéry et al., 2010) и способов сбо-
ра данных (MacKenzie, Royle, 2005). Если вероят-
ность надежных псевдоотсутствий для растений
достаточно высока, то для мобильных животных
(в частности, млекопитающих) она может быть не
столь высокой (Boyce et al., 2002; Johnson et al.,
2006; Smulders et al., 2010). При этом всегда оста-
ется вероятность того, что среди них могут встре-
титься ложные отсутствия (Franklin, 2009). Таким
образом, псевдоотсутствия это не достоверные, но
предполагаемые отсутствия, а фоновые точки – это
случайная комбинация всех условий среды. Под-
ход с псевдоотсутствиями используют в тех случа-
ях, когда исследователь обладает данным лишь о
присутствии, но хочет использовать “presence/ab-
sence” моделирование (Chefaoui, Lobo, 2008). Это
особенно актуально при построении функций
выбора ресурсов (Resource Selection Function, RSF,
Manly et al., 2002), которые, как правило, опира-
ются на обобщенные линейные модели.

Способ создания точек псевдоотсутствия до
сих пор является дискуссионным вопросом (Ko-
bler, Adamic, 2000; Keating, Cherry, 2004; Franklin,
2009; VanderWal et al., 2009; Ghoddousi, 2010; Bar-
bet-Massin et al., 2012; Renner et al., 2015). В насто-
ящей работе рассматривается перспективный для
ряда исследовательских задач вариант генерации
псевдоотсутствий – подход Энглера-Хенгла. Из-
начально Робин Энглер с коллегами предложили
генерировать псевдоотсутствия на основе уже по-
строенных моделей “присутствия/фона” (Engler
et al., 2004). Это было развитием идей Элизабет За-
ниевски и ее коллег, которые впервые предложили
сначала строить карту пригодности местообита-
ний (на основе GAM), а уже потом на ее основе
создавать псевдоотсутствия и строить новую ре-
грессионную модель (Zaniewski et al., 2002). В от-

личие от Заниевски с соавторами, которые для
первой GAM использовали полностью случайные
точки, Энглер для этого строил модель ENFA, а уже
потом на основе ее карты генерировал псевдоот-
сутствия, которые затем добавлялись к исходным
данным о присутствиях и использовались для по-
строения GLM (Engler et al., 2004). Результатом
ENFA (или любой другой модели с “присутстви-
ем/фоном”) являлась карта индексов пригодно-
сти местообитаний (Habitat Suitability Index, HSI в
шкале от 0 до 100%). Отображая области с низким
HSI, возможно оценить, где вероятность появле-
ния вида очень мала, а затем случайным образом
сгенерировать новый набор взвешенных точек
псевдоотсутствий в этих областях. На втором эта-
пе с помощью этих созданных точек и известных
присутствий строилась уже итоговая модель
“присутствия/отсутствия” (например, GLM или
GAM) (Zaniewski et al., 2002; Engler et al., 2004;
Jiménez-Valverde et al., 2008; Hengl et al., 2009). Таким
образом, выявление непригодных местообитаний с
помощью “профильных” (т.е. “присутствие/фон”)
техник позволяет генерировать надежные псевдо-
отсутствия для построения моделей “присут-
ствия/отсутствия” (Chefaoui, Lobo, 2008). Доказано,
что GLM, которые построены с использованием то-
чек псевдоотсутствий, взвешенных на основе
карт ENFA, превосходят таковые модели, постро-
енные лишь на случайных точках псевдоотсут-
ствий (Engler et al., 2004).

При таком подходе возникает проблема с
определением правила, по которому происходит
создание псевдоотсутствий. Так, Энглер с колле-
гами выбирали точки псевдоотсутствия только в
непригодных областях согласно построенной
карте ENFA. Непригодные области определялись
по заданному пороговому значению – 0.3, соглас-
но Энглеру с соавт. (Engler et al., 2004). Чуть позже
Томислав Хенгл с коллегами признали такое со-
четание факторного анализа и GLM наиболее
перспективным, поскольку в нем используется
лучшее из двух техник (Hengl et al., 2009). Эти ав-
торы развили идею Энглера, предложив вычис-
лительную процедуру, которая объединяет оцен-
ку плотности (ядерное сглаживание), факторный
анализ экологических ниш (ENFA) и геостати-
стику (регрессионный кригинг). При таком под-
ходе псевдоотсутствия отбирались не только на
основе информации о пригодности местообита-
ний, но и их географическом положении (Hengl
et al., 2009). Известно, что точки псевдоотсут-
ствия, созданные вдали (в первую очередь, в эко-
логическом пространстве) от точек присутствия
увеличивают объяснительную способность моде-
лей (Chefaoui, Lobo, 2008). Помимо этого Хенгл с
коллегами предложили выбирать псевдоотсут-
ствия не только лишь в непригодных местообита-
ниях, а пропорционально индексу пригодности
местообитаний. Применение точек псевдоотсут-
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ствия, полученных с помощью этого метода,
можно рассматривать как промежуточный под-
ход между “presence-only” и “presence/absence”
дизайнами, который особенно полезен, когда
точные данные об отсутствии недоступны (Che-
faoui, Lobo, 2008; Sillero, Barbosa, 2021).

В настоящей работе сравниваются возможно-
сти подхода Энглера-Хенгла с другими популяр-
ными способами создания точек псевдоотсут-
ствий для GLM/GAM, а также с дизайном “при-
сутствие/фон” модели MaxEnt. В отличие от
Энглера и Хенгла за основу создания псевдоот-
сутствий была взята не ENFA, а сама MaxEnt. Для
создания моделей были использованы 456 точек
встреч черники (Vaccinium myrtillus L., 1753), со-
бранных автором за период с 2008 по 2022 гг. Дан-
ный вид был выбран по нескольким причинам.
Во-первых, он является типичным кустарничко-
вым растением для территории исследований.
Во-вторых, его распространение в значительной
степени связано с характерными типами еловых
(Picea abies (L.) H. Karst., 1881) и сосновых (Pinus
sylvestris L., 1753) лесов. Таким образом, при хоро-
шем знании территории исследований распро-
странение черники будет достаточно легко прове-
рить по построенным картам. В-третьих, подход
Энглера-Хенгла был успешно опробован на мо-
бильном и эвритопном виде (Ursus arctos L., 1758)
ранее (Огурцов, 2023). По этой причине было
принято решение сосредоточиться на неподвиж-
ном и достаточно стенотопном виде. Данная ра-
бота продолжает серию исследований по модели-
рованию пригодности местообитаний, начатых
Ю.Г. Пузаченко и его коллегами (Желтухин и др.,
2009; Пузаченко и др., 2010, 2011 и др.).

Цель исследования – проверить эффектив-
ность подхода Энглера-Хенгла для генерации то-
чек псевдоотсутствия в моделировании про-
странственного распределения видов на примере
черники. Для достижения цели решались следую-
щие задачи: 1) создать ряд наборов точек
псевдоотсутствия черники по различным прави-
лам; 2) на основе этих наборов построить GLM; 3)
сравнить качество построенных GLM между со-
бой, а также с моделью на основе MaxEnt.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Территория исследований

Исследование проводили в Центрально-Лесном
государственном природном биосферном заповед-
нике (ЦЛГЗ) и его охранной зоне (рис. 1). Террито-
рия представляет собой южнотаежный ландшафт, в
прошлом частично трансформированный чело-
веческой деятельностью. Заповедник располо-
жен на юго-западе Валдайской возвышенности
(Россия, Тверская обл., 56°26′–56°31′ с.ш.,
32°29′–33°01′ в.д.); это грядово-холмистая возвы-

шенная равнина с высотами от 238 до 267 м над
ур. м. Его площадь составляет 24 421 га, а площадь
охранной зоны вокруг него – 46694 га. Для дре-
нированных частей моренных гряд характерны
южнотаежные широколиственно-еловые леса и
их производные, для озерных и флювиогляциаль-
ных равнин – бореальные еловые леса. На поло-
гих склонах моренных гряд и в понижениях озер-
ных равнин развиты верховые болота (рис. 1). Для
территории характерен умеренно-континенталь-
ный климат. Более половины осадков выпадает в
виде дождя в летне-осенний период; остальное
количество – в виде снега зимой–весной. Сред-
няя температура воздуха составляет +4.21°С (в
июле +16°С, в январе –10°С), среднегодовое ко-
личество осадков – 730.9 мм (Пузаченко и др., 2016).

Общий принцип моделирования

В настоящем исследовании было проверено 4
различных дизайна моделирования на основе
двух разных техник. В первом случае использова-
лась MaxEnt (далее модель “MaxEnt”). Во втором
случае строилась GLM с применением подхода
Энглера-Хенгла (Engler-Hengl, EH; далее модель
“EH”). В третьем случае строилась GLM, но точ-
ки псевдоотсутствия отбирались согласно весам
расстояний (distance) до точек присутствия (мо-
дель “dist”). Такой подход в большей степени со-
ответствует дизайну на основе радиальных буфе-
ров вокруг точек встреч, но без необходимости
выбора радиуса буферной зоны. В четвертом слу-
чае строилась GLM, но точки псевдоотсутствия
отбирались в пределах пройденных маршрутов
(треков), где не было зафиксировано присут-
ствий черники (модель “tracks”). Таким образом,
сравнивался подход Энглера-Хенгла с двумя дру-
гими популярными приемами создания
псевдоотсутствий (расстояния/буферы и марш-
руты), а также с самой MaxEnt. В общем виде этапы
подготовки данных, построения и сравнения моде-
лей представлены на рис. 2. Вся подготовительная
работа, анализы и моделирование проводились в
программе RStudio 1.1.447 с использованием язы-
ка R 4.0.3 (R Core Team, 2020).

Предикторные переменные окружающей среды

На первом этапе был подготовлен набор пре-
дикторов окружающей среды (рис. 2, этап 1). В
качестве них использовались вегетационные ин-
дексы (ВИ), полученные на основе данных муль-
тиспектральных спутниковых снимков, морфо-
метрические характеристики, полученные на ос-
нове цифровой модели рельефа (ЦМР), и типы
растительного покрова (Coudun, Gégout, 2007;
Roberts et al., 2014; Nielsen et al., 2016; Penteriani et al.,
2019; McClelland et al., 2020). В качестве данных
мультиспектральной спутниковой съемки для
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расчета ВИ использовались все безоблачные сце-
ны спутника Landsat 8 OLI-TIRS (Landsat, 2019;
http://earthexplorer.usgs.gov) за период с апреля по
сентябрь с 2013 по 2020 гг. Всего было отобрано
9 сцен за разные даты: 26.04.2014, 06.06.2014,
10.09.2014, 29.04.2015, 25.09.2017, 07.05.2018,
11.08.2018, 19.05.2019, 11.06.2019. Из вегетацион-
ных индексов применялись усовершенствован-
ный ВИ (Enhanced Vegetation Index, EVI; Huete
et al., 2002) и стандартизованный индекс разли-
чий увлажненности (Normalized Difference Moisture
Index, NDMI; Vermote et al., 2016). Дополнительно
был рассчитан ортогональный ВИ влажности (wet-
ness), являющийся мерой оценки комбинирован-
ной влажности почвы и растительного покрова
(Baig et al., 2014). Его рассчитали путем специаль-
ного преобразования Tasseled Cap Transformation

(Kauth, Thomas, 1976) с поправками для сенсора
OLI спутника Landsat 8 (Baig et al., 2014).

Морфометрические характеристики рельефа
рассчитывались на основе глобальной ЦМР
(SRTM 1 Arc-Second Global, http://www.earthex-
plorer.usgs.gov) с пространственным разрешением
30 м. Это абсолютная высота (“altitude”), экспози-
ция северных (“northness”) и восточных склонов
(“eastness”), а также составной топографический
индекс (Compound Topographic Index, “CTI”;
Moore et al., 1991). Перед расчетом морфометри-
ческих характеристик ЦМР была проецирована в
проекцию UTM 36N (Sillero, Barbosa, 2021).

К типам растительного покрова были отнесены
следующие 7 категорий: 1) бореальные ельники,
2) неморальные ельники и мелколиственно-еловые
леса, 3) смешанные и широколиственно-еловые ле-

Рис. 1. Территория Центрально-Лесного государственного природного биосферного заповедника (ЦЛГПБЗ) и его
охранной зоны с отображением типов растительного покрова согласно классификации сцен спутника Landsat 8.
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са, 4) молодые вторичные мелколиственные леса,
зарастающие вырубки, гари и ветровалы, 5) сфаг-
новые ельники и сосняки, 6) верховые болота,
7) материковые луга. Все данные были получены на
основе карты типологии растительного покрова, по-
строенной по результатам визуального полуавтома-
тического дешифрирования сцен спутника Landsat
8 OLI (рис. 1). Дешифрирование выполнялось с
помощью набора инструментов “Image Classifica-
tion” в геоинформационной системе (ГИС) Arc-
Map 10.6.1 (Esri Inc.) методом классификации
максимального правдоподобия (Pal, Mather, 2003).

Все расчеты переменных окружающей среды
были проведены в ГИС ArcMap и SAGA 7.7.1
(Conrad et al., 2015). Переменные были приведены
к единому географическому экстенту и системе
координат WGS84 в проекции UTM 36N с разре-
шениями 30 м. Все переменные прошли проверку
на мультиколлинеарность (Araújo et al., 2019; Sil-
lero, Barbosa, 2021). Сначала была выполнена ран-

говая корреляция Спирмена и составлена матрица,
на основании которой среди них были выбраны
кандидаты на исключение (при r > |0.7|). Допол-
нительно был проведен VIF-тест (Variance Infla-
tion Factor). В качестве порога было выбрано зна-
чение VIF = 10 (Zuur et al., 2009; Duque-Lazo et al.,
2016). Для тестов и проверок на мультиколлине-
арность применяли R-пакеты “car” (Fox, Weis-
berg, 2018), “ecospat” (Broennimann et al., 2018) и
“usdm” (Naimi et al., 2014).

Точки присутствия вида
Сбор данных о распространении черники про-

водился во время учетных маршрутов по террито-
рии исследований согласно общим принципам
цифрового картографирования растений (Nielsen
et al., 2003, 2016; Shores et al., 2019). Помимо при-
сутствия отмечали также обилие (проективное
покрытие) кустарничка в радиусе 5 м по шкале
Браун-Бланке (Shores et al., 2019). В настоящей

Рис. 2. Этапы подготовки данных, построения и сравнения моделей пространственного распределения черники на
территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны на основе MaxEnt и GLM для трех дизайнов со-
здания точек псевдоотсутствия.
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работе в качестве присутствий включали лишь те
точки, где проективное покрытие составляло от 3
до 5 баллов (т.е. от 25 до 100%). Сбор данных про-
водился с помощью специально разработанной
формы в мобильном приложении ArcGIS Quick-
Capture (Esri Inc.) с заданной минимальной точ-
ностью геопривязки 4.6 м.

Чтобы снизить эффекты пространственной
погрешности при сборе данных, все точки реги-
страции черники были разрежены (Coudun,
Gégout, 2007; Aiello-Lammens et al., 2015; Petrosyan
et al., 2019, 2023) по расстоянию 605 м. Оценка
кластеризованности точек проводилась с помощью
расчета среднего индекса ближайшего соседа (Aver-
age Nearest Neighbor Index, ANNI). Значения индек-
са меньше 1 указывают на кластерность, а больше
1 – на дисперсность (Evans et al., 2021). Разрежен-
ные точки, удовлетворяющие дисперсному рас-
пределению (ANNI > 1), использовались как тре-
нировочные для построения моделей (рис. 2, этап
2). После разреживания осталось 107 таких точек
(ANNI = 1.12, z = 2.37, p < 0.05). Пространствен-
ное разреживание выполнялось с помощью R-па-
кета “spThin” (Aiello-Lammens et al., 2015). Расчет
ANNI проводился, используя R-пакет “spatialEco”
(Evans et al., 2021).

Для независимого тестирования использова-
лись 206 точек встреч черники, взятые из архива
заповедника. Все эти точки были собраны неза-
висимо от автора сторонними исследователями за
тот же период времени.

Моделирование с помощью MaxEnt

На третьем этапе для построения моделей ис-
пользовалась MaxEnt (рис. 2, этап 3), как наибо-
лее оптимальная техника для данных только о
присутствии (Phillips et al., 2006; Elith et al., 2011;
Merow et al., 2013; Phillips et al., 2017). Для этого
применялась одноименная программа Maxent
3.4.1 (Phillips et al., 2018). Для исправления по-
грешности неравномерного сбора данных (Merow
et al., 2013; Syfert et al., 2013) был создан корректи-
рующий файл (bias file) на основе минимального
выпуклого полигона (Minimum Convex Polygon,
MCP), охватывающего все пройденные маршру-
ты (Maiorano et al., 2015). В пределах этого поли-
гона с помощью процедуры рандомизации было
создано 1000 различных наборов 10000 точек, ко-
торые в дальнейшем указывались MaxEnt как фо-
новые точки (background samples) для сравнений
(Phillips, Dudík, 2008). Во всех случаях использо-
валось максимум 1000 итераций и порог сходимо-
сти (convergence threshold) 10–5.

Выбор оптимальных настроек гиперпарамет-
ров модели MaxEnt производился с помощью ге-
нетического алгоритма (Vignali et al., 2020). В этом
случае размер популяции составлял 20, доля луч-

ших моделей – 40%, доля случайных моделей –
20%. Шанс “мутации” во время “кроссингове-
ра” был установлен как 40%. Число “поколе-
ний” равнялось 5 (Vignali et al., 2020; 2020a). Для
проверки (validation) таких моделей применя-
лась кросс-валидация по методу пространствен-
ных блоков (spatial block k-fold cross-validation) с
размером блока 820 м и k = 10 при помощи R-па-
кета “blockCV” (Valavi et al., 2019), т.е. в каждом
случае использовалось 10 реализаций (всего
10000 моделей). Размер блока был определен по
медиане размаха пространственной автокорреля-
ции переменных среды (Valavi et al., 2019). Лучшая
комбинация гиперпараметров MaxEnt определя-
лась по значениям показателя площади под кри-
вой (Area Under the Curve, AUC) ROC-графика
(Receiver Operating Characteristic), информацион-
ного критерия Акаике (Akaike’s Information Crite-
rion, AIC) и показателя True Skill Statistic (TSS).
После выбора оптимальных настроек и построе-
ния модели проводилась процедура редукции пе-
ременных пошаговым удалением наименее важ-
ных предикторов с оценкой полученных моделей
по значению тестовой TSS (Vignali et al., 2020).

Для каждого набора фоновых точек была по-
строена модель с оптимальными настройками.
Оценка их качества проводилась по независимым
данным, согласно “золотому стандарту” (Araújo
et al., 2019), на основе полностью сторонних те-
стовых (архивных) данных. Оценочными метри-
ками выступили тестовая TSS, тренировочная
AUC (AUCtrain), тестовая AUC (AUCtest) и их раз-
ница (AUCdiff). Показатель TSS рассчитывался по
порогу, максимизирующему его значение (Guisan
et al., 2017; Vignali et al., 2020a). Итоговая модель
была построена на основе того набора фоновых
точек, при котором значения AUCtest и TSS были
максимальные, а AUCdiff – минимальная. Опреде-
ление оптимальных настроек модели с помощью
генетического алгоритма, построение моделей, их
оптимизация и оценка качества были выполнены
с помощью R-пакетов “SDMtune” (Vignali et al.,
2020, 2020a) и “dismo” (Hijmans et al., 2017).

Итоговая карта строилась на основе формата
представления данных “cloglog” (Merow et al.,
2013). В этом случае предсказания были интер-
претированы как относительные вероятности
присутствия (relative probabilities of presence), где
0 – минимальная вероятность присутствия (про-
гнозируемое отсутствие), 1 – максимальная веро-
ятность присутствия (прогнозируемое присут-
ствие) (Merow et al., 2013).

Модели были построены как для авторских,
так и для архивных точек. Во втором случае в ка-
честве тестовых присутствий выступали автор-
ские данные.
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Создание точек псевдоотсутствия
Для создания точек псевдоотсутствия исполь-

зовался алгоритм рандомизации, как наиболее
простой и не требующий особых допущений
(Keating, Cherry, 2004; Barbet-Massin et al., 2012).
Для создания карты весов псевдоотсутствий по-
лученная карта относительных вероятностей
присутствия на основе MaxEnt (рис. 2, этап 3) пе-
реводилась в шкалу от 0 до 100 (в соответствии со
шкалой HSI), а затем инвертировалась. В даль-
нейшем был использован подход Хенгла с соавт.
(Hengl et al., 2009), которые сформулировали ги-
потезу и предложили правило создания точек
псевдоотсутствия. Правило основано на предполо-
жении, что распространение вида по территории
есть функция пригодности его местообитаний (или
вероятности присутствия). Таким образом, распре-
деление вероятностей (τ) может быть применено
для генерации точек псевдоотсутствия как:

(1)

Квадратная степень гарантирует, что боль-
шинство точек псевдоотсутствия будут находить-
ся ближе к границе низких значений HSI. При
этом псевдоотсутствия будут приблизительно
следовать распределению Пуассона. Чтобы
учесть влияние расстояний от точек присутствия,
добавляется вторая часть уравнения dR(x), которая
представляет собой нормализованные расстояния
(в диапазоне от 0 до 100%), т.е. отношения расстоя-
ний до ближайшей точки присутствия (x) к макси-
мальному расстоянию. В конечном итоге мы по-
лучаем следующую формулу:

(2)

Полученная формула определяет условия от-
бора точек псевдоотсутствия на основе двух усло-
вий: 1) чем больше расстояние от ближайшей точ-
ки присутствия, тем больше вероятность отсут-
ствия; 2) вероятность отсутствия обратно
пропорциональна значению индекса пригодно-
сти местообитаний (вероятности присутствия).
Таким образом, в областях с низкими значения-
ми HSI точек псевдоотсутствия будет больше, а в
областях с высокими значениями HSI – меньше.
По данной формуле для каждого пикселя оцени-
ваются “веса отсутствия” τ(x), по которым в даль-
нейшем строится карта. Такие условия соответ-
ствуют принципу создания псевдоотсутствий, ис-
пользуемому Лобо с соавт. (Lobo et al., 2010), при
котором учитывается экологическая непригод-
ность и расстояния до точек присутствия. Вместе
с этим такой способ исправляет погрешности
подхода Энглера, где использовались не HSI как
таковые, а лишь категории пригодности. Тем не
менее, поскольку данная формула основана на
допущениях, а полевая верификация точек не

( ) ( )[ ]2100% S .H Ix xτ = −

( ) ( ) ( )( ) 2100% HSI
.

2
Rd x x

x
+ − τ =   

проводилась, нельзя гарантировать реальные от-
сутствия в искусственно-сгенерированных точках.
В связи с этим в дальнейшем такие точки рассмат-
риваются как псевдоотсутствия (рис. 2, этап 4).

В то же время, мозаичность территории иссле-
дований достаточно высокая, поэтому параметр
расстояния не может гарантировать создание на-
дежных псевдоотсутствий. В связи с этим было
решено изменить формулу Хенгла (2), убрав из
нее параметр расстояния (1), и создать на ее осно-
ве аналогичную карту “весов отсутствий” (дизайн
“EH”). Еще одним изменением стало использо-
вание карты на основе модели MaxEnt, а не ENFA
в качестве карты весов.

После этого выполнялась процедура случай-
ного создания точек псевдоотсутствия в количе-
стве, десятикратно превышающем число точек
присутствия по правилам построенной карты ве-
сов отсутствий. Поскольку точки генерируются
случайным образом, и одна генерация может
сильно отличаться от другой в виду небольшого
числа точек относительно общего числа ячеек
грида (773 712), была выполнена 1000 таких симу-
ляций согласно Энглеру (Engler et al., 2004).

Для создания точек псевдоотсутствия на осно-
ве пройденных маршрутов (дизайн “tracks”) и
расстояний (дизайн “dist”) было также сгенери-
ровано 1000 их наборов в числе, десятикратно
превышающем число точек присутствия, но на
основе масок пройденных маршрутов и расстоя-
ний соответственно. Предварительно из маски
маршрутов были вырезаны все ячейки грида, куда
попадали точки присутствия. Веса расстояний
рассчитывались согласно предварительно по-
строенной карте эвклидовых расстояний до точек
присутствия (рис. 2, этап 4).

Для тестирования итоговых моделей необходи-
мо получить набор независимых точек псевдоотсут-
ствия (т.е. отличных от тех, на которых обучалась
модель). Для этого повторялись описанные выше
действия, но уже для тестовых (архивных) точек
присутствия. В итоге были созданы такие же 1000
наборов точек псевдоотсутствия для всех трех ди-
зайнов, но построенные уже по архивным точкам
(рис. 2).

Построение GLM
На основе сгенерированных наборов точек

псевдоотсутствия и точек присутствия строились
1000 моделей GLM (одна модель на каждую гене-
рацию точек) со связующей функцией на основе
логитов. Для упрощения процедуры построения
моделей в рамках поставленных задач не рассмат-
риваются взаимодействия предикторов и группи-
рующая переменная.

Для каждой построенной модели проводился
расчет основных оценок ее качества: каппы Ко-
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эна (Cohen’s Kappa), TSS, коэффициента точеч-
ной бисериальной корреляции (COR) и AUC. За-
тем выбиралась та модель, для которой значения
этих показателей были максимальными (лучшая
модель). Все оценки рассчитывались на основе
независимых тестовых данных. Таким образом, был
получен набор точек псевдоотсутствия в местах,
максимально отличных от присутствий (рис. 2,
этап 5). Оценка качества проводилась при помо-
щи R-пакетов “PresenceAbsence” (Freeman, Moisen,
2008), “dismo”, “ecospat” и “biomod2” (Thuiller et al.,
2020). Расчет AUC проводился при помощи R-па-
кета “pROC” (Robin et al., 2020). После выбора
лучшего набора точек псевдоотсутствия строи-
лась лучшая GLM для каждого дизайна.

Сравнение моделей

Для оценок дискриминации использовалось 5
порог-зависимых показателей: доля правильных
предсказаний (correct classification rate, CCR), от-
ношение ошибочной классификации (misclassifi-
cation rate, MR), чувствительность (sensitivity, SE),
специфичность (specificity, SP) и отношение шан-
сов (odds ratio, OR). Для общего сравнения моделей
был использован набор стандартных показателей:
AUC, TSS, Kappa и COR (рис. 2, этап 6) (Duque-
Lazo, Navarro-Cerrillo, 2017; Petrosyan et al., 2023).
Известно, что TSS и Kappa являются предпочти-
тельными оценкам качества в моделях такого ро-
да (Allouche et al., 2006; Phillips, Elith, 2010; Pente-
riani et al., 2019). Поскольку Kappa и COR подхо-
дят только для техник “присутствия/отсутствия”
(Guisan et al., 2017) для MaxEnt они не рассчиты-
вались.

Для определения порога, который лучше всего
различает присутствия и псевдоотсутствия для
GLM (Shores et al., 2019), выбирался тот, который
максимизирует значение показателя Kappa, пу-
тем автоматического перебора всех возможных
порогов от 0 до 1 с шагом 0.01 (Araújo et al., 2005;
Guisan et al., 2017). При построении бинарных
карт для MaxEnt в качестве порога для разделения

предсказаний на бинарные классы (присут-
ствие/отсутствие вида) был использован порог
maxSSS (maximum Sum of Sensitivity plus Specifici-
ty; Liu et al., 2013; Recio et al., 2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Согласно общим оценкам качества модель
“EH” оказалась лучшей (табл. 1). Для нее отмече-
ны максимальные значения всех показателей
(рис. 3). При выбранном пороге 0.12 значение
максимальной Kappa составило 0.71. Это значи-
тельно выше, чем у других GLM при соответству-
ющих максимизирующих порогах (рис. 4). Пока-
затель TSS оказался еще выше (0.76) (рис. 3, 4),
как и коэффициент биссериальной корреляции
(COR = 0.72) (рис. 3). Значения AUC для всех
GLM были очень высокие (рис. 3). В отличие от
них модель на основе MaxEnt продемонстрирова-
ла наименьшие значения TSS и AUC (табл. 1).

Если рассматривать более подробно оценки
качества дискриминации для моделей на основе
GLM по выбранным порогам (см. табл. 1), то для
модели “EH” во всех случаях они оказались луч-
ше, чем для других сценариев (табл. 2). Так, для
нее оказалась максимальная доля правильных
предсказаний (CCR = 0.95) и минимальное отно-
шение ошибочной классификации (MR = 0.05)
(табл. 2). Эта же модель продемонстрировала луч-
шие значения чувствительности и специфичности.
Она правильно распознавала 70% независимых то-
чек присутствия и практически все независимые
точки псевдоотсутствия (SP = 0.98). Особенно
сильно модели различались по значению отноше-
ний шансов. Значение OR для модели “EH” на-
много превосходило таковое для других моделей
(табл. 2).

На картах, построенных по непрерывным зна-
чениям предсказаний, наблюдается в целом оди-
наковый паттерн пространственного распределе-
ния черники по территории исследований. В то
же время для модели “dist” отмечена наименьшая
доля области распространения кустарничка, в то

Таблица 1. Оценки качества и выбранный порог для лучших моделей пространственного распределения черники
на территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны для дизайнов GLM на основе подхода Эн-
глера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks), расстояний до точек присутствия (dist), а также для макси-
мальной энтропии (MaxEnt)

Примечание: Kappa – каппа Коэна, TSS – True Skill Statistic, COR – коэффициент точечной бисериальной корреляции, AUC – по-
казатель площади под ROC-кривой.

Модель Порог Kappa TSS COR AUC

EH 0.26 0.71 0.76 0.72 0.94

tracks 0.35 0.45 0.65 0.49 0.90

dist 0.17 0.56 0.67 0.57 0.91

MaxEnt 0.42 – 0.49 – 0.79
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время как для модели “MaxEnt” предсказания
оказались наименее определенными (рис. 5).
Наиболее реалистичные карты дали модели “EH”
и “tracks”.

Если рассмотреть классифицированные карты
по выбранным пороговым значениям предсказа-
ний, то разница для GLM будет не столь заметна

(рис. 5). Для модели “EH” доля потенциальной
области распространения черники составила
11.16% от всей территории исследований, для мо-
дели “tracks” – 11.82%, а для модели “dist” –
10.50%. Таким образом, дизайн моделирования
GLM слабо влиял на предсказание общей площа-
ди распространения вида. В то же время по моде-

Рис. 3. Оценки качества моделей пространственного распределения черники на территории Центрально-Лесного за-
поведника и его охранной зоны для дизайнов GLM на основе подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов
(tracks), расстояний до точек присутствия (dist), а также для максимальной энтропии (MaxEnt).
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Таблица 2. Показатели качества дискриминации лучших моделей пространственного распределения черники на
территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны по порогу, максимизирующему показатель
Kappa, для дизайнов GLM на основе подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks) и расстоя-
ний до точек присутствия (dist)

Показатель качества Модель

Оценочный показатель EH tracks dist

Доля правильных предсказаний (Correct classification rate, CCR) 0.95 0.88 0.92

Отношение ошибочной классификации (Misclassification rate, MR) 0.05 0.12 0.08

Чувствительность (Sensitivity, SE) 0.7 0.7 0.67

Специфичность (Specificity, SP) 0.98 0.90 0.95

Отношение шансов (Odds ratio, OR) 114.90 20.34 34.14
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ли MaxEnt доля территории потенциального при-
сутствия черники оказалась больше всего и соста-
вила 31.69% (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Большинство SDM предполагает, что вид, так
или иначе, обитает в пригодных местообитаниях
(где встречаются его точки присутствия) и не оби-
тает в непригодных местах (где встречаются его
точки отсутствия). Тем не менее, на практике та-
кие отношения между экологической нишей и
распределением вида не столь однозначны (Lobo
et al., 2010). Вид может отсутствовать в принципи-
ально пригодных условиях и, наоборот, присут-
ствовать в непригодных (Hirzel, Le Lay, 2008).

Ложная регистрация отсутствий вида (falls ab-
sences, FA) может быть вызвана разными причи-
нами. Хирзель и Ле Лэй определили среди них
следующие: географические барьеры или препят-
ствия, мешающие нормальному распределению
особей по потенциально пригодной территории;
локальное вымирание, вызванное изменениями
окружающей среды или стохастическими факто-
рами; малая площадь территории, неспособная
обеспечить жизнеспособную популяцию; альтер-
нативные местообитания, которые могут исполь-
зовать виды-генералисты, меняя их в течение од-
ного сезона; биотические взаимодействия (сук-

цессионные стадии, конкуренция, хищничество
и т.п.) (Hirzel, Le Lay, 2008). В случае животных их
присутствие в подходящем местообитании также
может быть не зарегистрировано из-за попытки
животного избежать наблюдателей, либо даже из-
за своеобразного поведения отдельных особей
(Mertzanis et al., 2008). Лобо с коллегами опреде-
ляли такие отсутствия как случайные (contingent
absences), т.е. вид отсутствует в потенциально
пригодных экологических и климатических усло-
виях в виду действия некоторых ограничивающих
сил (Lobo et al., 2010). Подобные просчеты неиз-
бежны и являются существенной проблемой
SDM-исследований (Le Maitre et al., 2008; Lobo
et al., 2010; Piédallu et al., 2017). Если такие ошибки
наиболее вероятно ожидаемы, то следует приме-
нять дизайн только с данными о присутствии ви-
да (Chefaoui, Lobo, 2008; Hirzel, Le Lay, 2008).

В отличие от ложных (случайных) отсутствий,
истинные отсутствия (true absences, TA) определя-
ются исключительно непригодными экологически-
ми или климатическими условиями для вида. Лобо
с соавторами называли их экологическими отсут-
ствиями (environmental absences; Lobo et al., 2010).
Даже в этом случае причины их возникновения
могут быть различны. Виды могут действительно
отсутствовать, потому что среда обитания не под-
ходит или потому, что они еще не колонизирова-
ли всю подходящую область или их отсутствие яв-

Рис. 4. Вариация значений Kappa и TSS в зависимости от пороговых значений для моделей пространственного рас-
пределения черники на территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны для дизайнов GLM на ос-
нове подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks), расстояний до точек присутствия (dist).
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Рис. 5. Карты пространственного распределения черники на территории Центрально-Лесного заповедника и его
охранной зоны для дизайнов GLM на основе подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks), рассто-
яний до точек присутствия (dist), а также для максимальной энтропии (MaxEnt). Слева карты непрерывных вероятно-
стей присутствия, справа – классифицированные по выбранному порогу.
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ляется временным (Martin et al., 2005). По всем
этим причинам отсутствие наблюдения в данном
месте не может быть надежно интерпретировано
как истинное отсутствие, поэтому в большинстве
случаев можно полагаться только на данные о
присутствии. Недостаток надежных данных об
отсутствии является одной из основных проблем,
которые должны решить экологи, занимающиеся
построением SDM (Hirzel et al., 2002; Soberόn, Pe-
terson, 2005). В большей степени это касается жи-
вотных (особенно мобильных), а не растений.

Существует еще и третий тип отсутствий, в кото-
рый объединены все ошибки при сборе простран-
ственных данных, связанные с его неполнотой и
предвзятостью. Они называются методологически-
ми отсутствиями (methodological absences). Этот
тип отсутствий может представлять собой наибо-
лее важный источник неопределенности для изу-
чения закономерностей и процессов, лежащих в
основе географического распределения видов
(Lobo et al., 2010). Таким образом, в соответствии
с концепцией ниш, предложенной Собероном и
Накамурой (Soberόn, 2007; Soberόn, Nakamura,
2009), случайные отсутствия будут за пределами
реализованной, но внутри фундаментальной ни-
ши, экологические отсутствия будут за пределами
как реализованной, так и фундаментальной ни-
ши, а методологические отсутствия будут как в
реализованной, так и в фундаментальной нише.

Вероятность возникновения каждого типа от-
сутствий на территории варьирует в зависимости
от пространственной и экологической удаленно-
сти местоположения от условий, преобладающих
в известных точках присутствия. Из этого следу-
ет, что экологические отсутствия будут более ве-
роятны в тех местах, где экологические условия
находятся далеко от комплекса условий, в кото-
рых был обнаружен вид. И наоборот, случайные
отсутствия будут более вероятными в территори-
ально удаленных местах с благоприятными усло-
виями окружающей среды, тогда как вероятность
обнаружения методологических отсутствий будет
выше в экологически благоприятных местах, рас-
положенных ближе всего к известным точкам
присутствия (Lobo et al., 2010).

Подход создания псевдоотсутствий Энглера-
Хенгла позволяет максимально сократить вероят-
ность возникновения случайных и методологиче-
ских (т.е. ложных) отсутствий, повышая при этом
вероятность возникновения экологических (т.е.
истинных) отсутствий. При смещении отноше-
ния отсутствий от ложных к истинным, повыша-
ются оценки качества моделей, рассчитанные на
основе матрицы сопряженности (Guisan et al., 2017).
Этим же занижается вероятность возникновения
присутствий в малопригодных местах (т.е. ложных
присутствий; false presences, FP) и повышается ве-
роятность возникновения присутствий в высоко-

пригодных местах (т.е. истинных присутствий; true
presence, TP).

Существуют разные способы создания точек
псевдоотсутствия. Самый распространенный из
них – это случайная выборка из большого набора
ячеек (сайтов) всей исследуемой области (Stock-
well, Peters, 1999; Kobler, Adamic, 2000; Franklin,
2009). Такой метод рандомизации является наи-
более простым и не требует особых допущений
(Keating, Cherry, 2004). Кроме того, этот метод
подходит для обычных видов, признаки присут-
ствия которых легко идентифицировать. По сути,
в таком виде данный отбор ничем не отличается
от подхода “presence/background”. При этом в не-
которых случаях ячейки, соответствующие при-
сутствиям, могут быть удалены из случайного на-
бора фона, или может быть исправлена некоторая
систематическая ошибка выборки путем создания
корректирующей области выбора (Phillips et al.,
2009; Barbet-Massin et al., 2012). Известно, что гео-
графическая или экологическая область, в которой
производится выборка этих псевдоотсутствий, су-
щественно влияет на производительность модели
(Zaniewski et al., 2002; VanderWal et al., 2009; Barbet-
Massin et al., 2012).

Есть множество других способов создания
псевдоотсутствий, например, за пределами опреде-
ленного буфера вокруг присутствий (Hirzel et al.,
2001; VanderWal et al., 2009; Ghoddousi, 2010) или
по определенной маске (Elith et al., 2010), с помо-
щью “point-process” моделей (Renner et al., 2015),
отбором на основе пороговых значений наиболее
значимых предикторов (Le Maitre et al., 2008) и
другие (Zaniewski et al., 2002; Engler et al., 2004;
Chefaoui, Lobo, 2008; Phillips et al., 2009; Barbet-
Massin et al., 2012). Многие из этих способов, в
частности случайный выбор точек по территории
исследования, были подвергнуты обоснованной
критике (Lobo et al., 2010).

Согласно полученным результатам модель с
псевдоотсутствиями, построенными на основе
подхода Энглера-Хенгла, оказалась значительно
лучше других моделей, в том числе и MaxEnt. При
этом эта модель была без учета расстояний до то-
чек присутствия. Для нее наблюдались макси-
мальные значения оценочных показателей, в том
числе и отношения шансов (OR). Отношение
шансов показывает отношение произведений
всех истинных предсказаний (TP ⋅ TA) к произве-
дению всех ложных (FP ⋅ FA). Чем оно больше,
тем в модели в целом больше истинных (т.е. пра-
вильных) предсказаний. Дизайны на основе тре-
ков и расстояний оказались значительно хуже.
Наиболее реалистичные карты получились также
для модели на основе подхода Энглера-Хенгла.

Как правило, оценки качества моделей Max-
Ent превосходят таковые GLM (например, Guisan
et al., 2007; Nath et al., 2019). При этом известно,
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что значения AUC для моделей MaxEnt обычно
завышены относительно таковых для GLM (Gui-
san et al., 2007), поэтому сравнивать эти две техни-
ки моделирования только по показателю AUC не
совсем корректно. В то же время, если для по-
строения GLM используются реальные отсут-
ствия, то качество таких моделей превосходит
MaxEnt (Duque-Lazo et al., 2016). В нашем случае,
используя сгенерированные псевдоотсутствия по
методу Энглера-Хенгла, удалось построить GLM,
которая значительно превосходила MaxEnt не
только по значению AUC, но и по TSS.

Построенные карты пространственного рас-
пределения черники наглядно демонстрируют,
что способ построения GLM на основе подхода
Энглера-Хенгла существенно сужает область по-
тенциального присутствия вида. Модель MaxEnt,
наоборот, предсказывает наибольшую область
пространственного распределения черники, во-
влекая не только ее типичные местообитания, но
и много смежных биотопов, где присутствие чер-
ники маловероятно. Итоговая площадь террито-
рии, потенциально пригодной для кустарничка,
оказалась втрое большей, чем по оценкам GLM.
Таким образом, MaxEnt строит менее определен-
ные и более “размытые” карты, завышая общие
вероятности относительного присутствия. Это
может вызывать сложности для выделения обла-
стей потенциального присутствия достаточно
стенотопных или редких видов. Подобное пове-
дение модели вполне логично и предсказуемо,
ведь значения экогеографических переменных в
точках присутствия соотносятся с таковыми в
случайно выбранных точках фона, а не в точках
отсутствия. В конечном итоге это приводит к
сильной переоценке реальной области распро-
странения вида. В GLM, напротив, значения пе-
ременных окружающей среды в точках присут-
ствия противопоставляются таким значениям в
максимально удаленных в экологическом про-
странстве точках.

Выбор числа точек псевдоотсутствия также яв-
ляется дискуссионным вопросом. Как отмечают
Манли с соавторами очень важно минимизиро-
вать ошибки выборки, отбирая данные таким об-
разом, чтобы они были полностью репрезента-
тивными для исследуемой области (Manly et al.,
2002). Это означает, что достаточно большое ко-
личество точек выбирается случайным образом
из ландшафта, чтобы контрастировать с точками
присутствия. МакДональд предлагает использовать
на несколько порядков больше псевдоотсутствий,
чем присутствий при применении экспоненциаль-
ной модели (McDonald, 2003). Барбет-Массин с
коллегами установили, что для GLM и GAM наи-
лучшие результаты предсказаний достигаются
при использовании большого количества
псевдоотсутствий (например, 10000) с одинако-
выми весами присутствия и отсутствия (Barbet-

Massin et al., 2012). Это согласуется с выводами от-
носительно числа точек в MaxEnt (Phillips, Dudík,
2008). Шефауи и Лобо также советуют брать боль-
шое число точек псевдоотсутствий, но предосте-
регают от экстремальных значений (Chefaoui, Lo-
bo, 2008). В этом случае оптимальным считается
число псевдоотсутствий в 10 раз большее, чем число
точек присутствий (Chefaoui, Lobo, 2008; Jiménez-
Valverde et al., 2008). Влияние числа псевдоотсут-
ствий на качество моделей на основе подхода Эн-
глера-Хенгла является актуальной проблемати-
кой для следующих исследований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Гизан с коллегами подчеркивали два ключевых

правила для уменьшения последующих проблем со
статистическим методом, который использует точ-
ки присутствия в сочетании с точками псевдоот-
сутствий (Guisan et al., 2017). Во-первых, важно
ограничить область исследования реалистичной
областью. Было показано, что использование
большого, но нереалистичного размера для вы-
борки псевдоотсутствий отрицательно влияет на
модель и ее прогнозы (VanderWal et al., 2009; Elith
et al., 2010). Во-вторых, случайная выборка
псевдоотсутствий – это стратегия с наименьши-
ми предположениями, и ее следует использовать
по умолчанию, если нет веских аргументов в
пользу другого, более специфичного подхода
(Barbet-Massin et al., 2012). Использованный под-
ход Энглера-Хенгла с весами MaxEnt позволяет
учесть оба этих правила. Область отбора точек
псевдоотсутствий имеет четкие экологические
ограничения, а стратифицированный дизайн со-
здания точек позволяет выявлять наиболее реа-
листичные места потенциального отсутствия ви-
да. На основе такого подхода удается строить мо-
дели очень хорошего качества согласно
независимым оценкам, которые превосходят та-
ковые на основе только лишь MaxEnt. В то же
время использование параметра расстояния в
условиях мозаичного ландшафта весьма спорно и
требует дополнительных проверок.
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The possibilities of creating artificial absence points (pseudo-absences) to build species distribution models
are considered. An approach proposed by Robin Engler and adapted by Tomislav Hengl is described, which
takes into account habitat suitability indices and distances to presence points to create pseudo-absences. Us-
ing the example of bilberries (Vaccinium myrtillus) in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone,
generalized linear models based on the Engler-Hengl design, traveled tracks and distances to presence points
are compared, as well as a model built using the maximum entropy method. The results obtained indicate the
superiority of the model based on the Engler-Hengl approach both in terms of quality assessments and in
terms of the realism of the constructed spatial distribution maps.
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На основании многолетних (2010–2014 гг.) исследований, выполненных в лесных экосистемах Цен-
трально-Лесного биосферного заповедника, при помощи факторного анализа (ENFA) построены
две модели пространственной ниши рыжей полевки (Myodes glareolus Schreber, 1780). Модели с до-
статочным уровнем качества характеризуют особенности ниши вида. Результаты моделирования
позволяют на разных уровнях (масштабах) организации пространства описать структуру оптималь-
ного местообитания для рыжей полевки в мозаичных южно-таежных лесах.
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Понятие экологической ниши активно обсуж-
дается с начала 20 века. На новый уровень осмыс-
ления его вывел Джордж Эвелин Хатчинсон еще в
1957 году. Общеизвестно, что ниша Хатчинсона –
это “n-мерный гиперобъем”, где измерениями
являются различные условия среды и ресурсы,
которые определяют требования индивида или
вида для осуществления своего образа жизни.
“Гиперобъем”, таким образом, определяет мно-
гомерное пространство ресурсов, доступных ор-
ганизмам. Несомненным преимуществом подхода
Хатчинсона является возможность более детально-
го математического описания параметров экологи-
ческой ниши, что открывает широкие возможности
для их моделирования. При моделировании эколо-
гической ниши в этом “гиперобъеме” все виды,
кроме тех, которые рассматриваются, также счи-
таются частью системы координат (Шитиков и др.,
2021). Вместе с тем, необходимо отметить, что по-
лучение данных для построения экологической
ниши Хатчинсона – сложный процесс, который
едва ли достижим в природных условиях в полной
мере (Миркин, 2012).

В последние годы, в связи с совершенствова-
нием технологий дистанционного зондирования
Земли (ДЗЗ), методов сбора, хранения, передачи,
анализа эколого-географических данных и разра-

боткой алгоритмов их визуализации, бурное разви-
тие получил целый ряд направлений экологическо-
го моделирования пространственного распределе-
ния видов (Шитиков и др., 2021). Моделирование
экологических ниш (Ecological Niche Modeling,
ENM) и пригодности местообитаний (Habitat
Suitability Modeling, HSM) являются важнейшими
инструментальными возможностями для поиска
взаимосвязей организмов со средой их обитания и
позволяют уточнять особенности их распределения
практически в любом пространственном масшта-
бе (Guisan, Zimmerman, 2000; Guisan, Thuiller,
2005; Шитиков и др., 2021 и др.).

Моделирование экологических ниш и ареалов
может быть эффективным инструментом прове-
дения современных исследований, который поз-
воляет существенно расширить биологические
представления об экологии видов и перевести их
на строгую количественную и верифицируемую
основу. В том числе появляется возможность оце-
нивать скорость распространения инвазивных ви-
дов (Di Cola et al., 2017); рассматривать динамику
биопродуктивности; исследовать механизмы сосу-
ществования животных; выявлять специфиче-
ские пространственные закономерности органи-
зации метапопуляций и сообществ в рамках круп-
номасштабных экосистем (Шитиков и др., 2021);
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понимать особенности формирования иерархи-
ческой структуры популяций, осуществлять вы-
деление статистически значимых изолированных
зон, на границе которых происходит сукцессион-
ная смена видового состава и т.д.

Необходимость внедрения методов моделиро-
вания в экологические исследования объясняет-
ся также невозможностью полного учета в при-
родных условиях, как числа особей исследуемых
видов, так и совокупности всех переменных сре-
ды (Guisan, Zimmermann, 2000; Пузаченко, 2004;
Austin et al., 2006; Peterson, Soberón, 2012; Огурцов,
2020). Помимо этого, с помощью процедур моде-
лирования можно выявлять некоторые скрытые
особенности организации и функционирования
популяций и сообществ организмов, которые не-
возможно изучить при помощи сугубо натурных
исследований или это изучение потребует значи-
тельных временных и организационных затрат
(Пузаченко, Кузнецов, 2003; Шитиков и др., 2021).

В исследованиях, направленных на оценку
конфигурации экологической ниши организма,
целесообразно выбирать такие виды, которые
тесно связаны с разнообразными элементами
экосистемы и активно вовлечены в биогеохими-
ческие процессы. В данном контексте, многови-
довые группы мелких млекопитающих представ-
ляют собой весьма перспективные объекты. Они
характеризуются достаточно высокой численно-
стью в природе, тесными связями с окружающей
средой, ограниченными масштабами мобильности
и различными адаптациями, которые позволяют им
эффективно приспосабливаться к изменяющимся
условиям окружающей среды (Истомин, 2007,
2008, 2014; Истомин, Михалап, 2012 и др.). Один
из значимых плюсов использования представите-
лей микромаммалия заключается в возможности
проведения всесторонних исследований на раз-
ных уровнях организации биологических систем.
Это делает их почти идеальными объектами для
экологических исследований (Ивантер, 2008; Ис-
томин, 2008 и др.). С учетом указанных преиму-
ществ, данная группа используется для биоинди-
кации состояния экосистем Центрально-Лесного
государственного природного биосферного запо-
ведника (Истомин, 2007, 2008, 2014 и др.). В том
числе предпринимались попытки с использовани-
ем данных ДЗЗ оценить пригодность местообита-
ний, описать экологические ниши и построить кар-
тографические модели для некоторых ценозообра-
зующих видов (Истомин, Михалап, 2019; Istomin,
Mikhalap, 2019; Огурцов, Михалап, 2021). Данная
работа является логическим продолжением по
апробации методов моделирования экологических
ниш и выяснению особенностей пространственно-
го распределения видов в условиях мозаичных юж-
но-таежных лесов заповедной территории. В каче-
стве модельного объекта привлечена рыжая полев-
ка (Myodes glareolus Schreber, 1780), населяющая все

лесные экосистемы Центрально-Лесного запо-
ведника. В отличие от работ, выполненных ранее,
для анализа использованы переменные, получен-
ные путем прямого геоботанического и микро-
климатического описания учетных площадок, на
которых производились отловы вида, чтобы вне-
сти определенную детализацию в описание его
экологической ниши. А основной акцент сделан
на выяснение предпочтений в условиях опти-
мальной для вида среды, что практически не уда-
ется определить с использованием традиционных
методов сбора и анализа полевого материала.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Центрально-Лесной заповедник располагает-

ся в центре Главного водораздела Русской равни-
ны (Тверская область, Россия). Территория запо-
ведника представляет собой слабовсхолмленную
моренную равнину Валдайского оледенения с
высотами 230–310 м над уровнем моря. Регион
относится к подзоне южной тайги. Почвенный
покров характеризуется высокой мозаичностью и
сложностью пространственной структуры (Пуза-
ченко и др., 2016). Растительный покров в основ-
ном представлен ельниками южно-таежного типа
и их производными. На слабо расчлененных во-
доразделах распространены бореальные еловые
леса. Хорошо дренированные склоны водоразде-
лов заняты неморальными ельниками. На сла-
бодренированных склонах распространены ель-
ники переходных типов (рис. 1).

В июле – августе 2010–2014 гг. особенности
пространственного размещения мелких млеко-
питающих в мозаичных лесных экосистемах изу-
чали с использованием протяженной “градиент-
ной” ловушко-линии (Истомин, Михалап, 2011,
2012), которая была привязана к трансекте, орга-
низованной сотрудниками лаборатории биогео-
ценологии ИПЭЭ им. А.Н. Северцова РАН.
Трансекта длиной 2280 м пересекала различные
типы экосистем, в первую очередь, ельники раз-
ного генезиса. Трансекта размечена 114 визиро-
ванными точками в системе координат WGS 84
(UTM Zone 36 North). Расстояние между сосед-
ними точками составляет 20 метров. Точки имеют
подробные геоботанические описания на площа-
дях 20 × 20 и 5 × 5 м. Описания включают 275 пе-
ременных фитоценотической среды, показателей
микрорельефа и микроклимата.

В каждой точке с использованием ловушек Ге-
ро в течение 2–4 суток облавливалась круговая
площадка с радиусом 5 м. При этом центральная
ловушка устанавливалась в визированной точке,
а четыре другие располагались крестообразно на
расстоянии 5 м от нее. Всего за пять полевых се-
зонов было отработано 10488 ловушко-суток и
отловлено 2096 экземпляров мелких млекопита-
ющих, принадлежащих к 13 видам, из них 1520 –
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рыжие полевки, которые являются на этой терри-
тории доминирующим видом во всех типах лес-
ных местообитаний.

В ходе проведенного анализа были построены
две ENFA-модели.

1. Общая генерализованная модель (GFMG)
для описания особенностей ниши рыжей полев-
ки, включающая характеристики ярусной струк-
туры древесной растительности, особенности
травяно-кустарничкового яруса, рельефа и мик-
роклиматические характеристики среды, выяв-
ленные на трансекте.

2. Модель, основанная на микромозаике ме-
стообитаний (MMG), при построении которой
были исключены переменные, описывающие
ярусную структуру древесной растительности, а
также характеристики, являющиеся индикатора-
ми неоптимальных для вида местообитаний (бо-
реальные ельники, заболоченные сосняки). В мо-
дель MMG были включены показатели травяно-
кустарничкового яруса, состав и структура вале-
жа, а также основные характеристики микрокли-
мата на исследуемых площадках (температура,
влажность воздуха, влажность почвы и т.д.).

Анализ, обработку и визуализацию статистиче-
ских данных осуществляли в программном пакете R
4.0.5 при помощи оболочки RStudio 2023.03.0.

Для определения оптимального числа пере-
менных, необходимых для описания положения
рыжей полевки в экологическом пространстве
использовали VIF-тест (Variance Inflation Factor)
или тест на мультиколлинеарность (Galparsoro
et al., 2009; Dormann et al., 2013). Данный метод
анализа помогает определить, насколько сильно
факторы (переменные) в модели коррелируют
между собой. В контексте анализа ENFA (Ecolog-
ical Niche Factor Analysis), это может быть полез-
ным для оценки того, как экологические факто-
ры влияют на распределение видов и какие из них
могут быть скоррелированы. Всего в конечном
варианте анализа использованы 32 переменные
среды для модели GFMG, и 38 переменных для
модели MMG, которые имеют наименьшую связь
друг с другом и их условно можно считать взаим-
но независимыми.

Поскольку анализ ENFA является одним из
методов редукции данных, на выходе мы получа-
ем оси (шкалы), которые создают для описания

Рис. 1. Основные типы ландшафтного покрова Центрально-Лесного биосферного заповедника.
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новую систему координат. ENFA различает два
вида информации, измеряемой в системе “ниша-
среда”: маргинальность и специализация. Марги-
нальность – это мера различия между распреде-
лениями пространственных ресурсов, которые
вид использует (в нашем случае – площадки, на
которых обнаружена рыжая полевка), и всем пе-
речнем доступных пространственных ресурсов
(всех исследованных площадок вне зависимости
от того, была там встречена рыжая полевка или
нет). Маргинальность измеряет, насколько ниша
вида отклоняется в экологическом пространстве
от средних доступных условий, а также определя-
ет величину и направление этого отклонения. Ес-
ли индекс маргинальности больше 1, это указыва-
ет на то, что ниша вида сильно отличается от
средних условий доступной среды, и его оптимум
находится в пограничном (маргинальном) состо-
янии по сравнению со средними условиями до-
ступного пространства (Hirzel et al., 2002; Огур-
цов, Михалап, 2021).

Специализация – это мера ширины ниши отно-
сительно распределения доступных пространствен-
ных ресурсов. Этот параметр может колебаться от 1
до бесконечности, и его интерпретация может быть
довольно сложна. В связи с этим более удобным
может выступать показатель толерантности (ве-
личина, обратная специализации, т.е. 1/S, где S –
величина специализации), который определяет,
насколько вид выбирает определенные ресурсы
относительно всех доступных. Этот показатель
колеблется от 0 до 1, и чем он ближе к 1, тем менее
специализирован вид в выборе ресурсов (в нашем
случае пространственных ресурсов). Низкие зна-
чение толерантности указывают на то, что вид
специализируется в выборе местообитаний, а вы-
сокие – на то, что вид является генералистом, т.е.
обладает значительной устойчивостью к изменя-
ющимся условиям среды (Calenge, Basille, 2008).

Для определения статистической значимости
собственных значений моделей проводился тест
Монте-Карло с использованием процедуры ран-
домизации с созданием 999 итераций (Caruso
et al., 2015). Такая же процедура тестирования бы-
ла выполнена для оценки значимости индексов
маргинальности и специализации (Fonderflick
et al., 2015; Zimaroeva et al., 2015; Préau et al., 2018).
Для оценки качества моделей использовался не-
прерывный индекс Бойса, вычисленный с при-

менением метода скользящего окна с шириной
W = 0.1 (Bcont(0.1)) (Hirzel et al., 2006).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Основные параметры полученных моделей

GFMG и MMG представлены в табл. 1.

Модель GFMG
Для интерпретации значений осей маргиналь-

ности и специализации был проведен анализ с
использованием коэффициента корреляции
Спирмена (табл. 2). Ось маргинальности в наи-
большей степени положительно коррелировала с
сомкнутостью первого яруса древостоя и проек-
тивным покрытием подроста широколиственных
пород, что свидетельствует о том, что среди всего
доступного пространства вид предпочитает зре-
лые растительные ассоциации с полноценно раз-
витыми первым ярусом древостоя с большим ко-
личеством подроста и деревьев третьего яруса из
широколиственных пород. Высокие отрицатель-
ные корреляции со всеми мелколиственными
производными, а также с подростом сосны ука-
зывают на избегание видом участков с сукцесси-
онным восстановлением фитоценозов (ветро-
вальных окон), а также заболоченных сосняков.

Первая ось специализации в наибольшей сте-
пени связана с ярусной структурой травянистой
растительности. Ключевое значение имеет нали-
чие на участках низкотравной растительности
третьего травяного яруса, в то время как участки с
выраженным первым травяным ярусом являются
наименее предпочитаемыми. Вторая ось специа-
лизации указывает на связь рыжей полевки с про-
ективным покрытием травянистой растительно-
сти третьего яруса.

При анализе результатов следует учитывать,
что знак перед коэффициентом корреляции име-
ет значение только для оси маргинальности. Для
осей специализации значение имеет только сила
связи, а не ее направление.

Таким образом, модель GFMG четко иллю-
стрирует генерализованные предпочтения рыжей
полевки на исследуемой территории, которые до-
статочно хорошо согласуются с результатами, по-
лученными ранее традиционными методами ис-
следований с вычислениями коэффициентов

Таблица 1. Результаты моделирования экологических ниш в ENFA для M. glareolus (p < 0.05)

Модель Число осей
Процент 

объясняемой 
информации

Индекс 
маргинальности

Индекс 
толерантности

GFMG 2 75.2 1.03 0.86
MMG 2 41.6 0.80 0.94
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Таблица 2. Коэффициенты корреляции Спирмена (R) для переменных окружающей среды по результатам ENFA
для модели экологической ниши M. glareolus MMG (p < 0.05). Жирным шрифтом выделены коэффициенты со
значением выше 0.4. ПП – проективное покрытие

Обозначение Расшифровка обозначения Маргинальность 1 ось 
специализации

2 ось 
специализации

H_20 Средняя высота древостоя 0.46 –0.18 –0.10
CH Высота 3 яруса древостоя 0.46 –0.23 0.27
BD Средний диаметр 2 яруса древостоя 0.30 –0.12 0.15
SOM_A Сомкнутость 1 яруса 0.53 –0.18 –0.06
SOM_B Сомкнутость 2 яруса 0.31 –0.10 0.01
SOM_C Сомкнутость 3 яруса 0.48 –0.26 0.18
A_PICEA Высота ели в 1 ярусе 0.45 –0.18 0.04
A_PINUS Высота сосны в 1 ярусе –0.23 0.15 –0.32
A_POPULU Высота осины в 1 ярусе 0.28 –0.15 0.04
B_BETULA Высота березы во 2 ярусе –0.69 0.39 –0.32
B_PICEA Высота ели во 2 ярусе 0.08 0.00 –0.12
B_SORBUS Высота рябины во 2 ярусе 0.28 –0.17 0.07
C_ALNUS Высота ольхи в 3 ярусе 0.14 –0.09 0.09
C_BETULA Высота березы в 3 ярусе –0.59 0.29 0.22
C_SORBUS Высота рябины в 3 ярусе 0.56 –0.33 0.31
C_TILIA Высота липы в 3 ярусе 0.51 –0.30 0.17
C_ULMUS Высота вяза в 3 ярусе 0.39 –0.24 0.07
PP_PODL_ ПП подлеска 0.38 –0.13 –0.10
PP_ACER ПП подлеска клена 0.73 –0.28 0.26
PP_BETUL ПП подлеска березы –0.68 0.24 –0.06
PP_LONIC ПП жимолости 0.46 –0.22 0.17
PP_PINUS ПП подлеска сосны –0.49 –0.20 0.19
PP_RIBES ПП смородины 0.30 –0.14 0.01
PP_RUBUS ПП малины 0.61 –0.37 0.22
PP_SORBU ПП подлеска рябины 0.55 –0.18 0.18
PP_TILIA ПП подлеска липы 0.69 –0.31 0.21
A_HER ПП 1 яруса травянистой растительности –0.30 –0.44 0.11
B_HER ПП 2 яруса травянистой растительности 0.35 –0.08 –0.18
C_HER ПП 2 яруса травянистой растительности 0.63 0.40 0.46
CORYLUS ПП орешника 0.51 –0.19 0.14
LONICERA ПП жимолости 0.25 –0.09 0.01
RHAMNUS ПП крушины 0.09 –0.05 0.08

верности биотопу (Истомин, 2008) и при постро-
ении ENFA-модели по данным ДЗЗ (Огурцов,
Михалап, 2021).

Графическое представление размещения
М. glareolus наглядно иллюстрирует особенности
ниши вида (рис. 2). Биплоты проекции позволя-
ют наглядно увидеть, какие экологические фак-
торы важны для М. glareolus, и как они влияют на
ее размещение в экологическом пространстве.

В GFMG-модели реализованная ниша
М. glareolus находится внутри центральной части

экологического пространства и совпадает с гра-
ницами доступного пространства, а центр проек-
ции экологической ниши располагается близко к
геометрическому центру проекции. Это может
означать, что реализованная ниша М. glareolus
располагается в пространстве, близком к опти-
мальным требованиям вида.

Из биплота проекции видно, что векторы,
представляющие переменную РР Pinus (проек-
тивное покрытие сосны) и C_betula (доля березы
третьего яруса), имеют наибольшую длину и
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близки к вертикальной оси (оси специализации).
В то же время наиболее близкие к оптимальным
условиям обитания вида переменные сосредото-
чены у геометрического центра проекции ниши.

Выполненная оценка достоверности GFMG-
модели с помощью непрерывного индекса Бойса
показала, что она имеет хорошее качество (значе-
ние индекса 0.47).

Модель MMG
Для выяснения предпочтений рыжей полевки

на уровне микроместообитаний в ее экологическом
оптимуме в качестве переменных были выбраны
микроклиматические характеристики учетных
площадок, а также особенности травяно-кустар-
ничкового-яруса и “показатели валежа”, который
представлен на исследуемых участках стволами,
пнями и ветвями разной степени деструкции.

Ярусная структура древесной растительности
была исключена из анализа, поскольку она дает
очевидные закономерности размещения вида,
выявленные в предыдущих наших работах (Исто-
мин, Михалап, 2012; Огурцов, Михалап, 2021) и в
ходе создания GFMG-модели. Для моделирова-
ния в ENFA было оставлено 2 оси, которые объ-
ясняли в сумме 41.6% полученной информации
(см. табл. 1). Индекс маргинальности составил
0.80, а толерантности – 0.94. Согласно проведен-
ному тесту Монте-Карло, статистически значи-

мым (p < 0.05) оказался только индекс маргиналь-
ности.

Экологическая специализация такого эври-
топного вида, как рыжая полевка, в наибольшей
степени проявляется при добавлении в анализ де-
тальных особенностей пространственной струк-
туры фитоценозов, а именно особенности видо-
вого состава и структуры травяно-кустарничко-
вого яруса и микроклиматические особенности.

Ось маргинальности в наибольшей степени
коррелировала с проективным покрытием целого
ряда видов травяно-кустарничкового яруса, при-
уроченных к увлажненным ельникам с плодород-
ными почвами, на которых формируются фито-
ценозы с наибольшим видовым разнообразием и
продуктивностью (табл. 3). Часть из этих видов
являются пищевыми объектами для рыжей по-
левки, другие – индикаторными видами ассоциа-
ций, оптимальных для ее обитания.

Первая ось специализации связана с проек-
тивным покрытием травяно-кустарничкого яру-
са, выраженного через величину листового ин-
декса растительности (Leaf Area Index, LAI), ко-
торый представляет собой количественную меру
покрытия поверхности земли растительностью.

Вторая ось специализации связана с высотой
третьего яруса травянистой растительности.

Таким образом, MMG – модель отражает
предпочтения рыжей полевки в ее экологическом

Рис. 2. Биплот проекции ниши M. glareolus в факториальном пространстве осей маргинальности (ось абсцисс) и пер-
вой оси специализации (ось ординат) GFMG-модели. Светло-серая область – доступное экологическое простран-
ство; темно-серая – реализованная ниша. Остальные обозначения см. в табл. 2 и 3.

d = 2xax = mar
yax = sp 1
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оптимуме. Об этом свидетельствует высокий ко-
эффициент толерантности. Однако даже в этих оп-
тимальных условиях у рыжей полевки существуют
определенные требования к среде обитания.

В биплоте MMG – модели (рис. 3) темно-се-
рая область занимает почти все доступное для
обитания вида пространство, что свидетельствует
о том, что при данных сочетаниях переменных
использование пространства наиболее эффективно
и границы реализованной ниши и доступного про-
странства практически совпадают. Ключевыми пе-
ременными среды, влияющими на размещение ви-
да, являются индекс листовой мозаики травянистой
растительности (LAI) и температура поверхност-
ного слоя почвы.

В целом, MMG-модель характеризуется впол-
не удовлетворительным качеством (значение не-
прерывного индекса Бойса 0.34).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты моделирования пространственной

ниши рыжей полевки подтверждают, что вид до-
статочно устойчив к изменениям среды и спосо-
бен обитать в любых условиях лесных экосистем
данной территории. На это указывает высокое
значение индекса толерантности, близкое к свое-
му наибольшему пределу. Однако, несмотря на
известную эвритопность и доминирование во
всех лесных экосистемах исследуемой террито-

рии, вид имеет некоторые особенности простран-
ственной специализации, что проявляется даже в
оптимальных типах местообитаний. Это стало
возможным выяснить только с использованием
более детализированной информации о среде
обитания. Индекс маргинальности как для
GFMG-, так и для MMG-моделей имеет более
высокое значение по сравнению с индексом, по-
лученным при ранее использованных перемен-
ных ДЗЗ. Это свидетельствует о том, что условия
среды, которые предпочитает рыжая полевка, от-
личаются от средних доступных условий сильнее,
чем при использовании в анализе более генерали-
зованных переменных.

Результаты выполненного моделирования
позволяют на разных уровнях (масштабах) орга-
низации пространства описать структуру опти-
мального местообитания для рыжей полевки.

В более общем случае (GFMG-модель) иде-
альным местообитанием будет участок с разви-
тым древостоем первого яруса, состоящим из ели
и широколиственных пород деревьев, а также хоро-
шо представленным третьем ярусом и подростом,
состоящим преимущественно из липы, клена, жи-
молости и орешника. Важной характеристикой
является развитие нижнего яруса травянистой
растительности.

По результатам моделирования, включающего
только показатели микромозаики травяно-кустар-

Рис. 3. Биплот проекции ниши M. glareolus в факториальном пространстве осей маргинальности (ось абсцисс) и пер-
вой оси специализации (ось ординат) MMG-модели. Светло-серая область – доступное экологическое пространство;
темно-серая – реализованная ниша. Остальные обозначения см. в табл. 2 и 3.

d = 2xax = mar
yax = sp 1



S50

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

МИХАЛАП, ИСТОМИН

ничкового яруса и микроклиматических характе-
ристик (MMG-модель), оптимальным местооби-
танием для рыжей полевки служат увлажненные
затененные участки с хорошо представленным
многовидовым сообществом травянистых расте-
ний с высоким проективным покрытием в лип-
няково-ясменниковых ельниках с пятнами иль-
мово-пролесниковых ассоциаций. Достаточно
важным итогом данной модели является обнару-
жение видов растений, с которыми не связаны
трофические предпочтения рыжей полевки, но
которые, по-видимому, могут быть индикатора-
ми ассоциаций, оптимальных для ее обитания.

Таким образом, результаты разномасштабного
по использованным переменным моделирования
не противоречат, а дополняют друг друга. Неко-
торое снижение предсказательной способности
MMG-модели объясняется, прежде всего, высо-
кой степенью эвритопности рыжей полевки.

Более детализированная структура ниши вида
в условиях обитания, близких к экологическому
оптимуму, может быть выявлена путем привлече-
ния для моделирования переменных, отражаю-
щих особенности внутрипопуляционной органи-
зации вида (Истомин, Михалап, 2021) и перемен-
ных, являющихся ресурсно-необходимыми для
его существования.
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Modeling Spatial Niches of Small Mammals Using the Example 
of Myodes glareolus in Mosaic Southern Taiga Forests
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Based on long-term (2010–2014) studies carried out in the forest ecosystems of the Central Forest Biosphere
Reserve, two models of the spatial niche of the bank vole (Myodes glareolus Schreber, 1780) were constructed
using factor analysis (ENFA). Models with a sufficient level of quality characterize the characteristics of the
species’ niche. The modeling results make it possible to describe the structure of the optimal habitat for the
bank vole in mosaic southern taiga forests at different levels (scales) of spatial organization.
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Экологические условия могут влиять на индивидуальное развитие организмов и морфологическую
изменчивость на уровне популяций. Размеры и пропорции черепа и нижней челюсти у неполо-
возрелых бурозубок (Sorex araneus, S. caecutiens, S. minutus), отловленных в августе на зарастающих
вырубках в средней тайге на северо-востоке Европы, зависели от стадии динамики численности. На
фоне высокой встречаемости в отловах, наблюдалось статистически значимое уменьшение измере-
ний черепа и челюсти, а многомерные морфологические ниши, соответствующие разным стадиям
встречаемости, были существенно разобщены. Параметры морфологического разнообразия (эн-
тропия и мера самоорганизации) находилась в зависимости от амплитуды колебаний встречаемости
видов, но варьировали в пределах, характерных для млекопитающих. Наряду с “феноменом Дене-
ля”, естественные флуктуации численности могут быть одним из главных факторов, определяющих
характер динамики индивидуального развития и пространственно-временной изменчивости мор-
фологического разнообразия бурозубок.

Ключевые слова: биоразнообразие, морфологическое пространство, энтропия, мера самоорганиза-
ции, Sorex, индивидуальное развитие, популяционная динамика, череп и нижняя челюсть
DOI: 10.31857/S1026347023600747, EDN: HQVCVM

ВВЕДЕНИЕ
Разнообразные формы внутривидовой индиви-

дуальной или групповой изменчивости являются
результатом взаимодействия внутренних процессов
в организмах, как целостных открытых биосисте-
мах, с процессами, протекающими в окружающей
среде. Вариации экологических условий, включая и
собственную динамику популяции, могут прямо
или опосредовано влиять на течение индивидуаль-
ного развития животных, что может выражаться: в
варьировании характеристик фенотипической из-
менчивости, в вариациях индивидуального разви-
тия и, в целом, в изменчивости параметров мор-
фологического разнообразия (Selye, 1946, 1956;
Северцов, 1951; Graham et al., 1994; Kieser, 1987;
Fusco, 2001). Влияние среды на индивидуальное
развитие должно рассматриваться в качестве нор-
мы в широком смысле, которое является одним
из факторов биологического разнообразия (Пуза-
ченко Ю., 2009).

Известно (Gilbert, 2005; Chapelle, Silvestre,
2022), как минимум, три пути воздействия среды
на работу генетического аппарата: 1) через нерв-

ную и, затем эндокринную системы; 2) путем изме-
нений процессов метилирования ДНК, модифика-
ции гистонов и некодирующих РНК с последую-
щим изменением экспрессии генов; 3) регуляция
экспрессия генов микробными симбионтами. Ве-
роятно, что некоторые механизмы могут действо-
вать в комплексе, например, в условиях дефицита
пищевых ресурсов. Первый вариант эпигенети-
ческой регуляции, вероятно, наиболее распро-
странен и проявляет себя в фенотипической из-
менчивости и вариациях в стабильности/канали-
зации индивидуального развития.

Для видов подсемейства Soricinae Fischer von
Waldheim, 1817, в том числе бурозубок Sorex Linnae-
us, 1758, описаны разнообразные формы внутри-
видовой морфологической изменчивости черепа.
Традиционно в фокусе внимания находится
сложноорганизованная межпопуляционная измен-
чивость в пространстве, прежде всего географиче-
ском (Долгов, 1972, 1985; Юдин, 1971; Ивантер,
1976; Wojcik et al., 2000; Порошин, 2006; Okulova
et al., 2004, 2007; Ohdachi et al., 2005; Vega, 2010;
Shchipanov et al., 2014; Vega et al., 2016; Бобрецов
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и др., 2012, 2020). Описано влияние биотопа на
популяционную морфологическую изменчивость
и стабильность индивидуального развития черепа
(нижней челюсти) бурозубок (Badyaev et al., 2000;
Badyaev, Foresman, 2000, 2004; Порошин, 2006;
Young et al., 2010). Начиная с работы польского
зоолога A. Dehnel (1949), значительное число ис-
следований посвящено индивидуальному разви-
тию бурозубок в контексте феномена сезонной
частично обратимой редукции размеров тела,
элементов церебрального отдела черепа и самого
головного мозга (“феномен Денеля”) (Borowski,
Dehnel, 1952; Pucek, Markov, 1964; Pucek, 1965,
1970; Grainger, Fairley, 1978; Ильяшенко, 1995;
Порошин, 2006; Kardynia, Rychlik, 2011; Nováková,
Vohralík, 2017; Tapia, 2017; Lázaro et al., 2021; Taylor
et al., 2022). Для бурозубок типичны квазиперио-
дичные и стохастические колебания плотности
населения, достигающие порой значительной
амплитуды. Не менее обычны существенно раз-
ные уровни плотности, характерные для разных
местообитаний. В то же время, указаний на влия-
ние популяционной плотности на устойчивость
индивидуального развития и морфологическое
разнообразие бурозубок не так много (Попов,
1960; Zakharov et al., 1991, 1997, 2020). В частно-
сти, было показано некоторое снижение средних
размеров, в том числе краниальных характери-
стик, для половозрелых самцов обыкновенной
бурозубки в годы с высокой численностью (По-
пов, 1960).

Особняком стоит наше исследование измен-
чивости черепа и нижней челюсти обыкновенной
бурозубки (S. araneus Linnaeus, 1758), в котором
было показано (Куприянова и др., 2003), что в
условиях средней тайги северо-востока Европы
на зарастающих вырубках и в еловых лесах на фо-
не относительно высокой встречаемости (“пик”)
неполовозрелых животных в августе размеры че-
репа и нижней челюсти были статистически зна-
чимо меньше, чем в периоды с относительно низ-
кой встречаемостью вида (“депрессия”). Здесь
мы приводим новые результаты исследования
этого феномена у трех видов, включив дополни-
тельно в анализ двух субдоминантов изученных
таксоценозов (Нестеренко, 2023) – среднюю
(S. caecutiens Laxmann, 1788) и малую (S. minutus
Linnaeus, 1766) бурозубок. При этом мы ограни-
чились только антропогенно-трансформирован-
ными биотопами – зарастающими вырубками,
так как именно в этих вариантах биотопов сред-
нетаежной зоны отмечены наибольшие по ам-
плитуде колебания встречаемости доминирую-
щего вида S. araneus (Куприянова, 1987; Гусева и
др., 2014; Ивантер и др., 2014; Ивантер, Курхинен,
2014; Гусева, Коросов, 2016).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика районов сбора данных. Матери-

алом для исследования послужили черепа земле-
роек, добытых в 1972–1984 гг. на “Вельском”
(60.81° с.ш., 42.34° в.д., д. Раменье, Вельский р-н,
Архангельская обл.) и в 1981–1988 гг. на “Кортке-
росском” стационарах (61.83° с.ш., 52.82° в.д., д.
Дань, Корткеросский р-н, Республика Коми). В
период проведения отлова животных среднегодовая
температура воздуха на “Вельском” стационаре
(метеостанция “Няндома”, СИ 22854) была около
+1.4°C (–0.65…+2.95°C), среднегодовая сумма
осадков – 803 мм (640–1022 мм). Средняя темпе-
ратура в районе “Корткеросского” стационара
(метеостанция “Сыктывкар”, СИ 23805) была
+0.77°C (–0.65…+2.77°C) при среднегодовой
сумме осадков – 736 мм (594–881 мм). Оба стаци-
онара располагались в подзоне средней тайги
(Александрова, Юрковская, 1989). В результате
интенсивных рубок в начале работ и до конца 70-х
годов прошлого века в районе “Вельского” стаци-
онара разновозрастные вырубки, в основном по
еловым лесам, составляли около 35% площади, а
в районе “Корткеросского” стационара площадь
вырубок достигла 40% площади. Отлов бурозубок
осуществляли на зарастающих 5–10 летних вы-
рубках (Куприянова, 1987).

Характеристика исходных данных. По числен-
ности в отловах бурозубок обоих стационаров до-
минировал S. araneus (хромосомная раса “Манту-
рово” (Бобрецов и др., 2012)), а субдоминантами
выступали S. caecutiens и S. minutus (Куприянова,
Наумов, 1984). На “Вельском” стационаре средняя
уловистость S. araneus была 23.3, S. caecutiens – 3.1 и
S. minutus – 2.9 инд./10 канавко-суток. На “Корт-
керосском” стационаре уловистость S. araneus
была 9.9, S. caecutiens – 5.5 и S. minutus –
3.7 инд./10 канавко-суток.

В работе использованы черепа животных, до-
бытых методами ловушко-линий и стандартными
канавками в августе, в период сезонного максимума
численности, в годы относительных “пиков” или
“депрессий” населения (табл. 1): 86 черепов и ниж-
них челюстей S. araneus, 82 S. caecutiens и 87 S. minu-
tus. В августе население бурозубок было представ-
лено в основном животными, родившимися в год
проведения отлова.

Измерения черепа и нижней челюсти (рис. 1)
осуществлялись при помощи окуляр-микрометра
МБР 10 для крупных и мелких структур при вось-
ми и шестнадцати кратном увеличении, соответ-
ственно.

Статистическая обработка включала: расчет
средних значений измерений, их стандартных
ошибок, внутривидовые сравнения средних для
двух состояний численности (“пиков” и “депрес-
сий”) по критерию Манна–Уитни, а также расчет
относительных долей дисперсии измерений (v, %),
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обусловленных влиянием факторов – “вид” с
тремя значениями, “регион” с двумя значениями,
и/или “встречаемость” с двумя значениями. Был
применен анализ компонент дисперсий (Variance
Components) (Crump, 1946; Rasch, Mašata, 2006) с
гнездовым дизайном трехфакторного или одно-
факторного дисперсионного анализа.

Описательные модели разнообразия или морфо-
пространства (Куприянова и др., 2003; Пузачен-
ко, 2016, 2023). Для удаления влияния масштаба
измерений, переменные (V) стандартизировали:

. Между всеми пара-
ми экземпляров отношения сходства/различия
были представлены в форме квадратных матриц
морфологических дистанций. Для описания из-
менчивости размеров использовалась стандарти-
зованная дистанция Эвклида, а для описания из-
менчивости пропорций (“формы”) – метрика τb
Кендалла (Kendall, 1975).

Идея модели морфопространства (по анало-
гии с экологическим пространством), как гипер-
объема, координатами которого являются мор-
фологические переменные, восходит к ранней
работе G.E. Hutchinson (1968) (см. комментарии
P. Wagner (2010)). R.E. Ricklefs и J. Travis (1980),
по-видимому, первыми применили многомер-
ный анализ (анализ главных компонент) для вы-
деления линейно-независимых (ортогональных)
составляющих морфологической изменчивости.
Полученную многомерную модель авторы назва-
ли “морфопространством”.

Многомерные описательные модели (= мор-
фопространства) изменчивости размеров (SZM)
и пропорций (SHM) черепа бурозубок получали
после обработки соответствующих матриц мор-
фологических дистанций методом неметрического
многомерного шкалирования (Shepard, 1962; Krus-
kal, 1964). Среди множества существующих мето-
дов снижения размерности многомерных данных
именно этот метод наиболее удобен для получе-
ния морфологических пространств, так как поз-
воляет использовать разные метрики для оценки

( ) ( )st
min max mini iV V V V V= − −

морфометрических или фенетических дистанций
(Пузаченко, 2016).

Число координат (оптимальная размерность
(Пузаченко, 2016)) SZM и SHM моделей, включа-
ющих все три вида бурозубок, равнялось 3. В случае
S. araneus обе модели имели по две координаты. У
S. caecutiens SZM морфопространство имело раз-
мерность 2, а SHM – 4, а у S. minutus – 2 и 3 соот-
ветственно. Размерность видовых моделей, полу-
ченных для разных стационаров изменялись от 2
до 4 (табл. 3). В тексте координаты SZM и SHM
морфопространств обозначаются буквами E (от

Таблица 1. Исходные данные (объем выборки) для оценки морфологического разнообразия черепа S. araneus,
S. caecutiens и S. minutus

“Вельский” стационар, Архангельская обл. “Корткеросский” стационар, Республика Коми

“депрессия” “пик” “депрессия” “пик”

S. araneus
21 24 20 21

S. caecutiens
21 17 21 23

S. minutus
23 23 18 23

Рис. 1. Схема измерений черепа и нижней челюсти
бурозубок: LCBS – кондило-базальная длина, WMAX –
наибольшая ширина мозговой коробки, WRST – ши-
рина рострума, LMND1 – длина нижней челюсти
(все промеры челюсти взяты с ее левой ветви),
LMND2 – расстояние от заднего края альвеолы резца
до перпендикуляра, опущенного из точки наиболь-
шего выступания назад сочленовного отростка, LINB –
расстояние от перпендикуляра, опущенного из точки
переднего конца коронки резца, до перпендикуляра,
опущенного из точки заднего края коронки резца,
LTRB – длина нижнего зубного ряда, LANG – длина
углового отростка, LCN – длина сочленовного от-
ростка, HCR – высота венечного отростка.

LCBS

LTRB LCN

LMND2
LMND1LINB
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W
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X
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Euclidean distance) и K (от Kendall metric), соот-
ветственно, с добавлением номера координаты 1,
2, 3 или 4.

Морфологические ниши и параметры разнообра-
зия. Развивая идею многомерного морфопро-
странства с ортогональными переменными в ка-
честве координат, мы предложили рассматривать

его, как вероятностное пространство (Пузаченко,
2016). Вероятностное пространство задается в
этом случае таким же способом, как это принято
в статистической физике (Ландау, Лифшиц,
1976). В пространствах SZM и SHM моделей, со-
вокупность точек, соответствующих отдельным
индивидуумам, занимает объем, который интер-

Таблица 2. Средние значения промеров черепа и мандибулы трех видов Sorex в периоды высокой (“пик”) и низ-
кой (“депрессия”) встречаемости на “Вельском” и” Корткеросском” стационарах и доля дисперсии промеров,
объясняемая фактором “встречаемость” (v, %).

Примечание. Выделенные жирным шрифтом средние статистически значимо различаются для “депрессий” и “пиков” по
U-тесту Манна–Уитни при p < 0.01; * – отмечены средние значения, различающиеся (p: 0.001–0.01) в выборках разных ста-
ционаров.

Промер
“Вельский” стационар “Корткеросский” стационар

“Депрессия” “Пик” v, % “Депрессия” “Пик” v, %

S. araneus
LCBS 11.1 ± 0.04* 10.7 ± 0.06 61.5 10.9 ± 0.04* 10.7 ± 0.04 49.9
WMAX 5.5 ± 0.02 5.2 ± 0.03 79.9 5.6 ± 0.04 5.2 ± 0.03 76.7
WRST 1.0 ± 0.01* 1.1 ± 0.01 73.9 1.06 ± 0.01* 1.11 ± 0.01 29.3
LMND1 6.8 ± 0.02 6.4 ± 0.03 85.8 6.7 ± 0.04 6.4 ± 0.04 61.6
LMND2 5.2 ± 0.02 4.9 ± 0.02 78.3 5.1 ± 0.05 4.9 ± 0.03 36.7
LINB 1.7 ± 0.02 1.5 ± 0.03 47.1 1.7 ± 0.04 1.5 ± 0.02 48.0
LTRB 4.4 ± 0.02 4.3 ± 0.05 19.8 4.4 ± 0.03 4.2 ± 0.04 50.0
LCN 1.4 ± 0.01 1.3 ± 0.01 35.1 1.4 ± 0.02 1.3 ± 0.02 27.0
LANG 1.7 ± 0.01 1.6 ± 0.01 62.2 1.7 ± 0.01 1.6 ± 0.02 50.6
HCR 2.5 ± 0.02 2.4 ± 0.02 18.0 2.5 ± 0.03 2.4 ± 0.02 18.7

S. caecutiens
LCBS 9.7 ± 0.03 9.4 ± 0.03 68.5 9.7 ± 0.03 9.4 ± 0.04 71.1
WMAX 4.9 ± 0.02 4.7 ± 0.02 85.9 4.9 ± 0.03 4.6 ± 0.03 79.6
WRST 0.90 ± 0.006 0.89 ± 0.012 0.0 0.88 ± 0.008 0.88 ± 0.008 0.0
LMND1 5.6 ± 0.02 5.4 ± 0.03 61.1 5.6 ± 0.02 5.4 ± 0.02 76.5
LMND2 4.2 ± 0.02 4.0 ± 0.03* 55.5 4.2 ± 0.02 4.1 ± 0.02* 49.1
LINB 1.4 ± 0.01 1.4 ± 0.02* 0.0 1.4 ± 0.02 1.3 ± 0.02* 50.1
LTRB 3.7 ± 0.02 3.6 ± 0.04 12.8 3.7 ± 0.02 3.6 ± 0.02 51.1
LCN 1.3 ± 0.01 1.2 ± 0.01 61.5 1.3 ± 0.01 1.2 ± 0.01 44.5
LANG 1.44 ± 0.018 1.40 ± 0.009 10.8 1.46 ± 0.011 1.39 ± 0.011 49.4
HCR 2.0 ± 0.01 1.9 ± 0.01 32.5 2.0 ± 0.01 1.9 ± 0.01 54.5

S. minutus
LCBS 8.7 ± 0.04 8.2 ± 0.03* 74.3 8.7 ± 0.04 8.4 ± 0.04* 59.4
WMAX 4.3 ± 0.02 4.1 ± 0.02 73.2 4.3 ± 0.02 4.0 ± 0.02 85.0
WRST 0.81 ± 0.004 0.81 ± 0.007 0.0 0.81 ± 0.006 0.81 ± 0.007 0.0
LMND1 5.0 ± 0.03 4.7 ± 0.03 58.2 5.0 ± 0.02 4.8 ± 0.03 65.4
LMND2 3.8 ± 0.02 3.6 ± 0.02 55.2 3.8 ± 0.02 3.6 ± 0.03 54.1
LINB 1.2 ± 0.013 1.1 ± 0.017 45.5 1.21 ± 0.015 1.14 ± 0.014 32.9
LTRB 3.3 ± 0.03 3.2 ± 0.03 30.0 3.3 ± 0.02 3.2 ± 0.03 30.2
LCN 1.14 ± 0.01 1.08 ± 0.01 40.1 1.15 ± 0.012 1.05 ± 0.011 63.2
LANG 1.22 ± 0.011 1.16 ± 0.012 38.2 1.21 ± 0.008 1.18 ± 0.015 6.7
HCR 1.66 ± 0.013 1.57 ± 0.01 59.7 1.66 ± 0.015 1.56 ± 0.015 50.2
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претируется, как актуальная морфологическая
ниша. В этом контексте морфологическое разно-
образие является свойством или переменной
структуры “морфологической” ниши и может
быть охарактеризовано набором информацион-
ных параметров, главным из которых является
энтропия.

Для вычисления энтропии непрерывные рас-
пределения значений координат морфологических
пространств переводились в дискретную форму.
Для этого диапазон их значений делился на k интер-
валов, число которых было определено формально,
исходя из объема выборки (N), k = 1 + lg2N
(Sturges, 1926).

Для каждого интервала рассчитывалась частота
встречаемости или выборочная вероятность обна-
ружения проекций точек в k-ом интервале j-ой ко-

ординаты – pi = ni/N ( ). Выборочная ве-
роятность обнаружения проекций точек, например,
одного из видов бурозубок, на i-ом интервале лю-
бой координаты морфопространства интерпрети-
ровалась как вероятность события, которое не зави-
сит от обнаружения проекций точек, соответству-
ющих другим видам. Выборочные вероятности
обнаружения проекций точек одного вида на i-ом
и j-ом интервалах координаты d интерпретирова-
лись как вероятности двух несовместных/несов-
местимых событий.

В морфопространстве разнообразие характе-
ризуется набором параметров, величина которых
зависит от уникальной структуры конкретной
модели. Последняя определяется взаимоположе-
нием всех пар точек относительно всех координат

1
1

k
ii

p
=

=

морфопространства. Информационный “объем”
ниши является одним из таких параметров, кото-
рой зависит от распределения точек в объеме
SZM или SHM морфопространствах.

Информационный “объем” ниши (HV, бит/инд.)
вычислялась как сумма энтропий, определенных
для каждой из координаты морфопространства:

, где d – число
координат морфопространства, pi – выборочная
вероятность и  – энтропия j-ой координаты.
Относительный объем ниши, HRV (%), не завися-
щий от размерности модели, вычислялся как
HRV = 100(HV/dlg2k).

Объемы ниш (HV) сопоставимы между собой
только для конкретной модели морфопростран-
ства. Относительный объем ниши (HRV) может
использоваться, как при сравнении ниш одной
модели, так и ниш в разных моделях, в том числе
имеющих неодинаковую размерность, при усло-
вии сопоставимого количества наблюдений.

Для оценки перекрывания ниш вдоль любой
одной координаты морфопространства исполь-
зовали симметричный индекс перекрытия эколо-
гических ниш видов j и k Пианка (Pianka, 1974):

, где pij, pik – выбо-
рочные вероятности обнаружения проекций то-
чек видов j и k на i-том интервале значений коор-
динаты морфопространства, n – в данном случае
представляет число интервалов квантования. До-
полнительно, для тех же целей вычисляли пока-
затель процентного сходства Ренконена (SR)

( )= = =
= = −   2 lg1 1 1

 
d d k

V j i ij j i
H H p p

jH

2 2n n n
jk ij ik ij iki i i

O p p p p=   

Таблица 3. Объем (HV, бит/инд.) и относительный объем (HRV, %) ниш в SZM и SHM морфопространствах с раз-
мерностями d трех видов Sorex на стадиях “депрессии” и “пиках” встречаемости на “Вельском”, “Корткерос-
ском” стационарах

Вид

SZM SHM

d
HV/HRV

d
HV/HRV

“депрессия” “пик” “депрессия” “пик”

“Вельский” стационар
S. araneus 3 5.57/71.9 5.94/76.6 2 5.9/76.1 5.97/77.0
S. caecutiens 2 3.29/63.6 3.75/72.5 3 6.31/81.3 5.95/77.2
S. minutus 2 3.36/65.0 2.7/52.2 2 4.15/80.3 3.86/74.7

“Корткеросский” стационар
S. araneus 4 7.64/74.8 7.21/69.7 3 5.85/73.9 6.19/69.7
S. caecutiens 4 7.00/62.3 7.10/63.2 2 4.65/89.9 3.99/77.1
S. minutus 3 4.88/62.9 6.27/80.9 2 3.72/71.9 4.05/78.3

Оба стационара
S. araneus 2 3.58/63.8 3.64/64.8 2 4.21/75.0 3.80/67.7
S. caecutiens 2 3.70/65.8 4.14/73.7 4 9.42/83.9 9.31/82.9
S. minutus 2 3.34/59.5 3.91/69.6 3 6.98/82.0 6.88/81.7
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(Renkonen, 1938): , где p1, i и
p2, i – выборочные частоты сравниваемой пары
распределений проекций точек (1 и 2) на i-ый ин-
тервал квантования. Расчет для  и  проводи-
ли в пакете Ecological Methodology v. 7.4 (Krebs,
1998).

Для оценки перекрывания ниш в многомерном
пространстве вычисляли выборочную вероятность
одновременной встречаемости в пространствах
SZM или SHM разных видов или выборок одного
вида на разных стадиях численности. Так как по
условию получения SZM или SHM морфопро-
странств, их координаты линейно независимы, то
количественная оценка пересечения ниш пары
видов j и k ( ) будет равна произведению вы-
борочных вероятностей совместной встречаемо-
сти проекций этих видов по каждой из d коорди-

нат: , где

,  – число проекций точек, соответствую-
щих видам j и k, на i – ом интервале координаты
d, ,  – общее число точек (объем выборки)
видов j и k, соответственно. В этом случае сумма
pi берется только для отрезков координаты, где
одновременно встречаются проекции точек обо-
их видов. NOjk изменяется от 0 (отсутствие пере-
крытия ниш) до 1 (полное совпадение ниш). Для
того чтобы в многомерном пространстве SZM
или SHM ниши не перекрывались необходимо и
достаточно отсутствие перекрывания по какой-
либо одной из координат морфопространства.
Подчеркнем, что NOjk не является метрикой и не
может применяться для оценки величины мор-
фологической дифференциации. Вместе с тем,
как оценка вероятности, она является характери-
стикой – переменной структуры морфопростран-
ства.

В рамках одной модели морфологического
пространства в общем корректно сравнивать энтро-
пии, определенные для разных групп объектов, ко-
гда объемы их выборок примерно одинаковы, как в
нашем случае. Когда объемы выборок существен-
но различаются, такое сравнение будет не кор-
ректно в силу хорошо известной логарифмиче-
ской зависимость величины энтропии от объема
наблюдений (Foerster, 1960; Пузаченко Ю., 2006).
Для таких случаев мы рекомендуем калибровать
энтропии для условной выборки из 50 случайно
отобранных индивидуумов (Пузаченко, 2013).
Калибровка также дает возможность сравнить па-
раметры разнообразия, например бурозубок, с
набором таких же параметров, полученных при
тех же условиях для других видов млекопитающих
(Puzachenko, 2023).

В работе использовали следующие калибро-
ванные информационные параметры разнообра-

( )R 1, 2,1
min , 

i
i iS p p= 

jkO RS

jkNO

( ) ( ){ }, ,1

d j j k k
jk d i d iNO n N n N   =     ∏

,
j

d in ,
k
d in

jN kN

зия: H50/d – калиброванная нормированная на
размерность SZM или SHM моделей энтропия
Шеннона (Shanon, 1948), R50 = 1 – H50/(d lg2k) –
калиброванная мера самоорганизации (Foerster,
1960); J50 – калиброванное “расхождение” или
“дивергенция” Кульбака-Лейблера. Дивергенция”
Кульбака-Лейблера между двумя дискретными
распределениями p1 и p2 (Kullback, Leibler,1951)

вычисляется как 

. Для условий “равновесия”
предполагается, что распределение точек в про-
странстве модели будет не сильно отличаться от
нормального распределения. В этом случае  от-
ражает отличия наблюдаемого распределения от
нормального распределения с теми же эмпириче-
скими параметрами (средняя, дисперсия и т.д.).

Малые размеры выборок, соответствующих
“депрессиям” и “пикам” встречаемости видов
(табл. 1), не достаточны для калибровки парамет-
ров разнообразия. Поэтому эти параметры оце-
нивались для моделей морфопространств, вклю-
чавших “пики” и “депрессии” встречаемости или
на уровне вида, или для региона (стационара)
проведения исследований.

Кроме Ecological Methodology v. 7.4 (Krebs,
1998) для расчетов использовали статистические
пакеты STATISTICA v. 8.0 (StatSoft, Tulsa, Oklaho-
ma), NCSS v. 12 (ncss.com/software/ncss), PAST
(Hammer et al., 2001) и Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Компоненты дисперсии координат SZM и SHM
моделей для трех видов. Анализ компонент дис-
персий показал, что дисперсии координат мор-
фопространств E1 и K1 более чем на 50% обуслов-
лены фактором “вид” (дисперсионные модели с
тремя видами, рис. 2a). Фактор “встречаемость” в
наибольшей степени объяснял дисперсию второй
координаты E2 SZM модели. Влияние фактора
“регион” находилось на уровне статистической
погрешности.

Компоненты дисперсии координат видовых мо-
делей SZM и SHM морфопространств. В моделях
морфопространств, построенных для каждого ви-
да бурозубок, фактор “встречаемость” был основ-
ным, объясняющим дисперсию координат E1
(общие размеры черепа). Например, у S. araneus
(рис. 2б) он объяснял 85% дисперсии этой коор-
динаты морфопространства, а также 86% диспер-
сии координаты K1 (общие пропорции черепа). У
S. caecutiens и S. minutus фактор “встречаемость”
объяснял 79 и 78% дисперсий координат E1 соот-
ветственно. В отличие от S. araneus, у двух послед-
них видов, изменчивость общих пропорций чере-

( )=
= − − 1 2 1

50 21
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k
i i ii

J p p p

( )=
− − 1 2 2

21
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Рис. 2. а, б – относительные расчетные дисперсии координат SZM и SHM морфопространств для трех видов Sorex (a)
и отдельно для S. araneus (б); факторы дисперсионного анализа; 1 – “вид” (S. araneus, S. caecutiens, S. minutus), 2 – “ре-
гион” (“Вельский” стационар, “Корткеросский” стационар), 3 – “встречаемость” (“депрессия”, “пик”), 4 – неопре-
деленная дисперсия и дисперсия обусловленная ошибками измерений, цифры на столбцах отражают относительные
доли дисперсии (%), объясняемые разными факторами, цифрами над столбцами показаны абсолютные дисперсии ко-
ординат морфопространств, умноженные на 100. в, г, д, е – проекции морфопространств трех видов Sorex (в, д) и
S. araneus (г, е) на первые две координаты SZM (E1, E2) и SHM (K1, K2) морфопространств; 1 – S. araneus, 2 – S. cae-
ucutiens, 3 – S. minutus, I – “депрессия”, II – “пик”; эллипсы на графиках ограничивают область равную “среднее зна-
чение” ± 0.95*(диапазон между минимальным и максимальным значениями) относительной каждой из координат.
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па оказалась практически независимой от этого
фактора.

У всех видов влияние фактора “регион” оказа-
лось статистически не значимым.

Характеристика размеров черепа и нижней че-
люсти бурозубок при “депрессии” и на “пиках”
встречаемости. У большинства промеров были об-
наружены статистически значимые (по двухсторон-
нему критерию Манна–Уитни) различия между
“депрессиями” и “пиками” (табл. 2). В целом, во
время “депрессий” размеры черепа бурозубок были
значимо больше, чем на “пиках”. В среднем, фак-
тор “встречаемость” на 50.5% (18.0–79.9%) объ-
яснял дисперсию измерений у S. araneus, на 45.7%
(0–85.9%) – у S. caecutiens и на 46.1% (0–85.0%) –
у S. minutus (v, % в табл. 2). В среднем, эффект
фактора “встречаемости” на дисперсию измере-
ний не зависел от видовой принадлежности и от
географического положения стационаров (p =
= 0.91 и p = 0.78 по критерию Краскела–Уоллиса
соответственно).

Для отдельных измерений влияние встречае-
мости варьировало между стационарами в зави-
симости от вида. Например, у S. caecutiens и
S. minutus дисперсия ширины рострума (WRST)
не зависела от этого фактора, а у S. araneus незна-
чительно зависела от него только на “Корткерос-
ском” стационаре.

Объемы видовых морфологических ниш бурозу-
бок в SZM и SHM моделях для трех видов (рис. 2в,
2д). В SZM морфопространстве величина Hj (ши-
рина ниши) для координат E1–E3 изменялась в
интервалах 1.08–1.25, 1.5–2.5, 1.75–2.41 бит/инд.,
соответственно. Максимальный абсолютный и
относительный объем морфопространства занима-
ла ниша S. аraneus (HV = 6.2 бит/инд. и HRV = 64.7%)
(проекции ниш на координаты E1 и E2 приведе-
ны на рис. 2в). Минимальная ниша была у
S. minutus (4.4 бит/инд., 46.7%). Ниша S. caecutiens
занимала промежуточное положение между ними
(4.7 бит/инд., 49.7%). Объемы ниш в SHM морфо-
пространстве у всех видов были больше (проекции
ниш на координаты K1 и K2 приведены на рис. 2д) и
упорядочивались следующим образом: S. аraneus
(7.3 бит/инд., 76.7%), S. minutus (7.1 бит/инд., 74.2%)
и S. caecutiens (6.7 бит/инд., 70.5%).

В SZM морфопространстве ниши видов прак-
тически не перекрывались вдоль координаты E1
и, следовательно, в целом были изолированы:
Ojk = 0, а SR между S. caecutiens и S. minutus соста-
вил 1.2% и 0% для всех остальных пар видов. Этот
результат отражает, прежде всего, существенную
разницу в общих размерах видов. Напротив, в
SHM морфопространстве видовые ниши значи-
тельно перекрывались (рис. 2д), особенно ниши
S. caecutiens и S. minutus. Существенное перекры-
вание ниш в SZM морфопространстве обусловле-

но значительным сходством этих видов по форме
(пропорциях) черепа.

Объемы видовых морфологических ниш в видо-
вых SZM и SHM моделях (табл. 3). У всех трех ви-
дов бурозубок в SZM морфопространствах, по-
строенных для обоих стационаров, относитель-
ный объем (HRV) на “пиках” встречаемости был
больше, чем в периоды “депрессии” (пример для
S. araneus приведен на рис. 2г, 2е). Однако в моде-
лях, полученных для каждого из стационаров, на-
правление изменений HRV было не столь однознач-
но (табл. 3). На “Вельском” стационаре у S. аraneus
и S. caecutiens в SZM морфопространстве на “пике”
встречаемости HRV увеличивался по сравнению с
“депрессией”, а у S. minutus – снижался. В усло-
виях “Корткеросского” стационара HRV возрастал
у S. minutus и, в меньшей степени, у S. caecutiens, а
у S. аraneus – сокращался.

На “Вельском” стационаре в SHM морфопро-
странствах HRV на “пиках” встречаемости умень-
шался у S. caecutiens и S. minutus, но практически
не менялся у S. аraneus. На “Корткеросском” ста-
ционаре снижение HRV было отмечено у S. аraneus
и S. caecutiens, а заметный рост – у S. minutus.

Перекрытие ниш бурозубок одного вида на
стадиях “пиков” и “депрессий” встречаемости,
оценивали по индексу NOjk (табл. 4). В среднем,
наименьшее перекрытие было отмечено для SZM
морфопространств: NOjk = 0.11 (0.02–0.32). В
SHM морфопространствах NOjk изменялся более
существенно и в среднем был выше (0.38, 0.0–0.80).
На “Корткеросском” стационаре перекрытие ниш
было в среднем выражено сильнее (0.44), чем на
“Вельском” стационаре (0.32). В целом отмечена
положительная связь между перекрыванием мор-
фологических ниш в SZM и SHM морфопро-
странствах (рис. 3a).

Абсолютные различия между индексами HRV
на стадиях “депрессии” и “пиков” мы рассматри-
вали как косвенную оценку чувствительности ви-
дов к изменениям встречаемости в таксоценозе.
По изменчивости размеров черепа (SZM морфо-
пространство) наиболее чувствительным видом
был S. minutus (ΔHRV = 10.1), затем S. caecutiens
(7.9), а наименее чувствительным видом –
S. araneus (1.0). Для SHM морфопространстве была
получена противоположная последовательность
видов: S. minutus (0.30), S. caecutiens (4.45),
S. araneus (4.15). На “Вельском” стационаре в SZM и
SHM моделях виды упорядочивались по величине
ΔHRV от S. minutus к S. araneus (рис. 3б). В условиях
“Корткеросского” стационара минимальное варьи-
рование HRV в SZM морфопространстве отмечено у
S. caecutiens, а максимальное – у S. minutus (рис. 3в).
В SHM морфопространстве первый вид демон-
стрировал максимальную, а второй – минималь-
ную изменчивость HRV. В среднем, для всех четырех
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Таблица 4. Индексы перекрывания морфологических ниш бурозубок (Ojk/Rs) по отдельным координатам SZM и
SHM морфопространств и индекс перекрывания ниш NOjk между стадиями “депрессии” и “пиков” встречаемо-
сти видов

Индекс Оба 
стационара

“Вельский”
стационар

“Корткеросский”
стационар

S. araneus
E1 E2 E1 E2 E3 E1 E2 E3 E4

Ojk/Rs 0.11/19.3 0.93/77.3 0.06 0.88 0.98 0.07 0.99 0.89 0.91
NOjk 0.13 0.05 0.02

K1 K2 K1 K2 K3 K1 K2 K3
Ojk/Rs 0.10/15.7 0.94/79.5 0.0 0.88 0.83 0.28 0.84 0.94
NOjk 0.11 0.0 0.26

S. caecutiens
E1 E2 E1 E2 E1 E2 E3 E4

Ojk/Rs 0.19/22.4 0.90/75.0 0.20 0.76 0.08 0.99 0.97 0/98
NOjk 0.39 0.13 0.12

K1 K2 K3 K4 K1 K2 K3 K1 K2
Ojk/Rs 0.73/61.1 0.38/31.4 0.92/78.2 0.97/86.7 0.25 0.85 0.75 0.67 0.62
NOjk 0.61 0.16 0.73

S. minutus
E1 E2 E1 E2 E1 E2 E3

Ojk/Rs 0.15/15.5 0.95/85.2 0.23 0.89 0.07 0.96 0.92
NOjk 0.24 0.32 0.02

K1 K2 K3 K1 K2 K1 K2
Ojk/Rs 0.92/83.6 0.93/81.2 0.96/84.3 0.84 0.92 0.90 0.29
NOjk 0.89 0.80 0.35

SZM и SHM моделей морфопространств, макси-
мальное значение ΔHRV было обнаружено у S. minu-
tus (7.2 ± 2.7), а минимальное – у S. araneus (3.7 ± 2.7).
S. caecutiens располагался ближе к S. minutus (6.7 ±
± 2.6). Одновременно с этим у S. minutus индекс
перекрывания ниш, NOjk (табл. 4), был в среднем
выше (0.31 ± 0.15), чем у S. caecutiens (0.29 ± 0.15)
и S. araneus (0.08 ± 0.15).

У доминирующего в таксоценозах S. araneus
аналогичная разница в относительных объемах
ниш проявлялась, прежде всего, в изменчивости
размеров черепа, а на “Вельском” стационаре и в
изменчивости его пропорций, при относительно
небольшой разнице в абсолютных объемах мор-
фологических ниш. При этом заметная разница
во встречаемости S. araneus на двух стационарах
не отразилась на значениях NOjk. В целом, сред-
няя величина встречаемости видов не коррелиро-
вала со степенью перекрывания их ниш в SZM
(p = 0.41) и SHM (p = 0.20) морфопространствах.
Аналогично, не было обнаружено корреляции
между встречаемостью видов с величиной ΔHRV в
SZM и SHM моделях (p > 0.5) (сравнивали одно-

именные стадии встречаемости на двух стациона-
рах).

Калиброванные параметры морфологическо-
го разнообразия были рассчитаны для видовых
SZM и SHM моделей для каждого из стационаров
(табл. 5). Средние значения параметра H50/d
уменьшались в ряду S. araneus–S. caecutiens–
S. minutus, особенно заметно в случае SZM мор-
фопространства (рис. 4). Закономерно в обрат-
ной последовательности изменялась мера само-
организации R50. Наибольшее отклонение от мо-
дели нормального распределения (параметр J50)
отмечено у S. caecutiens и S. minutus в SZM морфо-
пространствах. В случае SHM, параметр J50 был
примерно на одном уровне у всех трех видов.

ОБСУЖДЕНИЕ

В условиях зарастающих вырубок в районах
“Вельского” и “Корткеросского” стационаров,
расположенных в зоне средней тайги на северо-
востоке Европы, помимо изменчивости, обуслов-
ленной видовой принадлежностью, значительное
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влияние на размеры черепа и нижней челюсти бу-
розубок оказывала стадия динамики “численно-
сти” или “встречаемости” в отловах. Так как связи
между встречаемостью видов и плотностью рези-
дентной части населения не исследовались, мы ис-
пользуем здесь только термин “встречаемость”.

Практически все измерения черепа и нижней
челюсти на стадиях “депрессий” встречаемости
видов в таксоценозах бурозубок были статистиче-

ски значимо больше, по сравнению с “пиками”
встречаемости (табл. 2). Дополнительно обнаруже-
но, что у S. araneus морфологические ниши, соот-
ветствующие разным состояниям встречаемости,
практически не перекрывались в SZM и SHM мор-
фологических пространствах. Представленные
результаты, с одной стороны, подтверждают вывод,
полученный из анализа компонент дисперсий ко-
ординат SZM моделей, о связи встречаемости бу-

Рис. 3. (a) – Зависимости между индексами пересечения ниш (NOjk) в SZM и SHM морфопространствах на стадиях
“депрессии” и “пиков” встречаемости бурозубок на “Вельском” (1) и “Корткеросском” (2) стационарах; б, в – раз-
ность между относительными объемами морфологических ниш на стадиях “депрессии” и “пиках” встречаемости бу-
розубок (ΔHRV) в SZM и SHM морфопространствах на “Вельском” (б) и “Корткеросском” (в) стационарах.
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Таблица 5. Средние значения калиброванных параметров морфологического разнообразия размеров (SZM мор-
фопространство) и пропорций (SHM морфопространство) черепа и нижней челюсти бурозубок, отловленных на
территории “Вельского” и “Корткеросского” стационаров

Примечание: N – число моделей с разным объем выборки, построенных для получения зависимости “величина параметра –
логарифм объема выборки”.

N
SZM SHM

d H50/d R50 J50 d H50/d R50 J50

S. araneus, “Вельский” стационар
11 3 2.23 ± 0.025 0.14 ± 0.010 0.20 ± 0.014 3 2.34 ± 0.023 0.10 ± 0.009 0.31 ± 0.026

S. araneus, “Корткеросский” стационар
11 4 2.08 ± 0.019 0.19 ± 0.007 0.04 ± 0.01 3 2.30 ± 0.022 0.11 ± 0.008 0.04 ± 0.019

S. caecutiens, “Вельский” стационар
9 2 2.24 ± 0.030 0.13 ± 0.012 0.14 ± 0.02 3 2.31 ± 0.020 0.11 ± 0.008 0.16 ± 0.019

S. caecutiens, “Корткеросский” стационар
9 4 1.93 ± 0.025 0.25 ± 0.01 0.51 ± 0.036 2 2.32 ± 0.022 0.10 ± 0.008 0.16 ± 0.023

S. minutus, “Вельский” стационар
11 2 1.90 ± 0.029 0.29 ± 0.008 0.20 ± 0.021 2 2.16 ± 0.022 0.17 ± 0.011 0.07 ± 0.014

S. minutus, “Корткеросский” стационар
11 3 2.17 ± 0.024 0.18 ± 0.01 0.27 ± 0.009 2 2.23 ± 0.029 0.14 ± 0.011 0.22 ± 0.033



S62

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

ПУЗАЧЕНКО, КУПРИЯНОВА

розубок в отловах с размерами черепа. С другой
стороны, они демонстрируют некоторое разнооб-
разие реакций на этот фактор у разных видов и
возможное влияние неопределенных условий, ве-
роятно связанных с региональными особенно-
стями биотопов.

Отмеченный высокий уровень внутрипопуляци-
онной морфологической дифференциации пред-
полагает, что, при прочих равных, для оценки “ре-
ального” масштаба варьирования краниометри-
ческих параметров у бурозубок нужно принимать
во внимание и описанную нами форму изменчиво-
сти. В группу наиболее “чувствительных” к этому
фактору промеров входят наибольшая ширина
мозговой коробки, длина нижней челюсти и конди-
ло-базальная длина, т.е. измерения, описывающие
общие размеры черепа. Измерения, варьирование
которых находились в меньшей зависимости от
фактора “встречаемость”, описывают отдельные
части нижней челюсти, в том числе длину нижне-
го зубного ряда.

Особенности изменчивости ширины рострума
у S. araneus к “моменту” отлова (август), по срав-
нению с другими видами бурозубок, можно объ-
яснить разным временем завершения роста этой
части черепа в индивидуальном развитии. Отметим,
что промер WRST косвенно отражает изменчивость
мест прикрепления musculus masseter относительно
продольной оси черепа. Изменчивость WRST мо-
жет влиять на работу m. masseter, который сов-
местно с m. temporalis, является основной жева-
тельной мышцей, обеспечивающей дробление и

измельчения добычи у бурозубок (Young, Badyaev,
2010).

На основе полученных данных (v (%), табл. 2) мы
прогнозируем, что у бурозубок “чувствительность”
промеров черепа и нижней челюсти к комплексу
факторов, связанных с динамикой численности,
должна быть обратно пропорциональна скорости
их “созревания” в индивидуальном развитии.
Косвенно это подтверждается тем, что максимум
v (%) у всех трех видов демонстрирует именно
ширина мозговой капсулы (WMAX). На чувстви-
тельность индивидуального развития к внешним
“стрессорам” может влиять и то, в какой степени
те или иные части черепа находятся под влиянием
мускулатуры, образуя с ней “функциональные
комплексы”, как это было продемонстрировано
на примере нижней челюсти некоторых видов бу-
розубок (Badyaev, Foresman, 2004; Young et al.,
2010). В этой связи мы предполагаем, что измере-
ния, отражающие изменчивость частей черепа и
нижней челюсти, которые в “норме” наиболее
поздно формируются в процессе индивидуаль-
ном развитии и, особенно, демонстрирующие
“феномен Денеля”, будут наилучшими потенци-
альными индикаторами для оценки воздействия
окружающей среды sensu lato, а не только популя-
ционной плотности.

В “норме” у неполовозрелых бурозубок S. arane-
us локальный максимум высоты церебрального
отдела достигается в июле–августе (Tapia, 2017;
Taylor et al., 2022). После короткого периода ста-
билизации в последующие пять месяцев происхо-

Рис. 4. Медианные значения параметров разнообразия H50/d, R50, J50 у трех видов бурозубок: 1 – SZM и 2 – SHM мор-
фопространства, 2 – медиана, 3 – Range (N) – “среднее значение” уловистости вида (на 10/канавко-суток) ± 0.95*
(диапазон между минимальным и максимальным значениями уловистости), 4 – медиана, 5 – минимальное и макси-
мальное значение параметра.
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дит почти линейное уменьшение высоты черепа,
завершающееся в январе–феврале. В это время
промер достигает своих минимальных значений.
Затем (половозрелые животные) с марта по июль
происходит увеличение высоты черепа, которая,
однако, достигает только половины от высоты че-
репа молодых животных. В конце жизни (июль–
август) высота черепа вновь снижается. В целом
наличие двух пиков и одного глобального мини-
мума является характеристикой индивидуально-
го развития веса тела, веса внутренних органов
(кроме сердца) и ряда измерений черепа разных
видов бурозубок (Pucek, 1965; Grainger, Fairley,
1978; Ивантер, 2014, 2018). Различия между вида-
ми, внутривидовые географические вариации вы-
ражаются в смещении календарных дат достиже-
ния того или иного относительно стационарного
состояния морфологической системы черепа, со-
ответствующего или максимумам, или глобаль-
ному минимуму размеров (Tapia, 2017; Taylor
et al., 2022).

Если принять за “норму” значения WMAX на
стадии “депрессии” (табл. 2), то у S. araneus вели-
чина этого промера на стадии “пика” встречаемо-
сти (на обоих стационарах) была примерно на
6.3%, у S. caecutiens – на 5.1%, и у S. minutus – на
5.8% меньше “нормы”. По многолетним данным
в Беловеже (Польша) (Taylor et al., 2022: fig. 3) вы-
сота черепа у S. araneus в августе составляет около
6.10 мм, а в январе – около 5.25 мм, т.е. почти на
14% меньше. У S. minutus (Ирландия) в августе
(Grainger, Fairley, 1978: fig. 3) ширина черепа со-
ставляла около 4.83 мм, а в январе – 4.05 мм, т.е.
на 16% меньше. Приведенные данные не сопоста-
вимы напрямую, но из них видно, что задержка в
индивидуальном развитии черепа на стадии “пика”
у бурозубок, продемонстрированная нами, весьма
существенна и может быть причиной сдвига на
более поздние сроки морфологического созрева-
ния молодняка.

Разнонаправленные эффекты плотности по-
пуляций мелких млекопитающих на различные, в
том числе морфологические характеристики жи-
вотных были описаны относительно давно (на-
пример, “эффект Читти”) (Chitty, Chitty, 1962;
Krebs, 1964; Hughes, Nowak, 1973; Krebs, Myers,
1974; Markowski, 1980, 1992; Oli, 1991; Епифанце-
ва, 1990; Николаева, 1990; Benthem et al., 2017).
Вероятно, что изученный нами эффект “встреча-
емости” бурозубок в отловах на размеры и про-
порции их черепа, тоже является частным случа-
ем такого феномена, в целом, типичного для этой
группы млекопитающих.

Пока нет данных для обсуждения конкретного
эпигенетического механизма влияния как встре-
чаемости животных, а равно и плотности населе-
ния, на ход индивидуального развития бурозубок.
Мы полагаем наиболее вероятным, что в этом

принимают участие как нервная, так и эндокрин-
ная системы. Пусковым механизмом реакции на
рост популяционной плотности, может быть задо-
кументированный (в экспериментах) рост частоты
агонистических взаимодействий между бурозубка-
ми при увеличении частоты числа социальных кон-
тактов. При этом характер и интенсивность взаимо-
действий имеет отчетливую видовую специфику,
но может зависеть и от социального статуса жи-
вотных (оседлые, мигранты), пола и возраста
(Kalinin, Shchipanov, 2003; Rychlik, Zwolak, 2005;
Shchipanov et al., 2005; Oleinichenko, 2012). Также
вероятно, что именно внутривидовые социаль-
ные контакты могут играть ключевую роль в каче-
стве “стресс-фактора” (Selye, 1946; Christian,
1960; Куприянова, Сигал, 1976). При этом нельзя
полностью исключать и влияние (прямое/кос-
венное) доминирующего и более “агрессивного”
S. araneus на субдоминантов таксоценоза. По нашим
данным (Куприянова, 1987) на “Корткеросском”
стационаре встречаемость S. araneus на вырубке не
коррелировала с встречаемостью остальных видов,
а на “Вельском” стационаре наблюдалась слабо
выраженная положительная тенденция к сов-
местной встречаемости видов. Поэтому в иссле-
дованных популяциях агонистические межвидо-
вые контакты, прямая, или интерференционная
межвидовая конкуренция, если и имели место,
то, вероятно, не оказали заметного влияния на
индивидуальное развитие бурозубок.

По-видимому, реакция индивидуального раз-
вития была в основном одинаковой у всех трех
исследованных видов. Поэтому, разумно предпо-
ложить, что во всех случаях механизм влияния по-
пуляционной динамики был одним и тем же. В
условиях высокой встречаемости у бурозубок про-
исходило снижение скорости индивидуального
развития неполовозрелых особей, выразившееся в
уменьшении общих размеров черепа к моменту
осеннего максимума встречаемости животных в
отловах (август). При низкой встречаемости и
“благоприятной” социальной среде, напротив,
могло происходить ускорение индивидуального
развития, что отразилось в более крупных разме-
рах черепа у животных, отловленных в конце ле-
та. Возможно этот эффект может быть сопостав-
лен с увеличением веса тела и размеров самцов
некоторых грызунов на стадии роста численности
популяции (т.е. при благоприятных экологиче-
ских условиях) за счет роста скорости и продол-
жительности их индивидуального развития (Oli,
1991; Benthem et al., 2017; Kshnyasev, Davydova,
2021).

В этой работе в качестве теста были использо-
ваны два хорошо известных индекса перекрывания
ниш – Пианка и Ренконена (Smith, Zaret, 1982;
Schatzmann et al., 1986). Несмотря на некоторую
рассогласованность в области наиболее низких и
наиболее высоких значений, в целом, оба индекса
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демонстрировали сильную положительную кор-
реляцию (0.99). Варьирование индексов не было
связано с видом бурозубок или с регионом, а пол-
ностью определялось структурой морфологиче-
ских ниш. Наименьшее перекрытие проекций
морфологических ниш по индексам Пианка и
Ренконена отмечено вдоль первых координат
SZM и SHM моделей – E1 и K1 соответственно.
Чем больше был порядковый номер координаты,
тем сильнее перекрывались проекции ниш. Та-
ким образом, основная информация о перекры-
вании видовых или групповых (“депрессия”,
“пик”) морфологических ниш содержалась в дис-
персиях первых координат (E1, E2, K1, K2) мор-
фологических пространств.

Следует подчеркнуть, что ортогональность
(линейная независимость) координат морфоло-
гического пространства позволяет корректно
оценить информационные параметры разнооб-
разия (HV, HRV). Это также дало возможность ис-
пользовать вероятность совместной встречаемо-
сти разнокачественных объектов для измерения
перекрывания ниш в многомерном пространстве.
Для этого мы впервые в этой работе ввели индекс
перекрывания ниш NOjk.

В SZM и SHM морфопространствах для трех
видов морфологическое разнообразие у S. araneus
(HV, HRV, H50/d, R50) было выше, чем у S. caecutiens
и S. minutus (табл. 3, рис. 4). Этот результат корре-
лирует как с высокой встречаемостью этого вида –
доминанта таксоценозов бурозубок, так и с ам-
плитудой ее колебаний между “депрессиями” и
“пиками”. Объемы ниш S. caecutiens и S. minutus
были меньше, пропорционально встречаемости
этих видов.

Направление изменения морфологического
разнообразия между “депрессиями” и “пиками”
зависит от того, какие координаты морфопро-
странств принимаются во внимание. Ранее (Куп-
риянова и др., 2003) мы показали для S. araneus,
что, если оценивать эти тренды только по коор-
динатам, содержащим основную информацию о
влиянии встречаемости, то на “пиках” будет на-
блюдаться увеличение объема морфологической
ниши. В новом исследовании при использовании
всех координат SZM или SHM морфопространств
для вычисления HVR, этот результат был подтвер-
жден только для популяции “Вельского” стацио-
нара, где S. araneus демонстрирует максимальную
встречаемость в таксоценозе.

Межвидовые различия параметров H50/d и по-
видимому были в значительной степени обуслов-
лены разной встречаемостью видов. С ее ростом
и/или ростом амплитуды ее колебаний между
“депрессиями” и “пиками” росла энтропия
(H50/d) как в SZM, так и в SHM морфопростран-
ствах и, соответственно, уменьшалась мера органи-
зованности (R50). При этом параметр J50 не демон-

стрировал зависимости от встречаемости видов.
Нужны дальнейшие исследования для улучшения
понимания интерпретации дивергенции Кульба-
ка-Лейблера.

На большом объеме данных (отряды Artiodac-
tyla, Carnivora, Perissodactyla и Rodentia) было по-
казано (Пузаченко, 2023), что H50/d и R50, варьи-
руют в относительно узких диапазонах. Наиболее
вероятно, что в этом проявляются фундаменталь-
ные ограничения в работе регуляторных механиз-
мов, приводящие к тому, что “морфологическая си-
стема” черепа находится у взрослых животных не в
детерминированном, а в основном в квазидетерми-
нированном (Beer, 1959) состоянии (0.1 < R50 < 0.31).
Иными словами, гипотетический морфогенети-
ческий регулятор “допускает” относительно вы-
сокое разнообразие размеров и, особенно, про-
порций черепа (Пузаченко, 2023).

Значения H50/d у исследованных бурозубок ва-
рьируют в SZM морфопространствах в интервале
1.80–2.42 (в среднем 2.09) при “норме” для мле-
копитающих 0.40–2.54 (в среднем 2.13). Значения
R50 изменялись в интервале 0.06–0.33 (в среднем
0.20) при “норме” млекопитающих 0.08–0.86 (в
среднем 0.21). В SHM морфопространствах пара-
метр H50/d бурозубок изменялся от 2.0 до 2.5 (в
среднем 2.27) при “норме” у млекопитающих –
1.93–2.66 (в среднем 2.37), а параметр R50 нахо-
дился в интервале 0.04–0.24 (в среднем 0.12) при
“норме” у млекопитающих – 0.003–0.25 (в сред-
нем 0.13). Таким образом, ограничения морфоло-
гического разнообразия размеров черепа и ниж-
ней челюсти в исследованных популяциях буро-
зубок были выражены несколько сильнее, чем в
среднем у млекопитающих. Мера самоорганиза-
ции R50 в SZM морфопространствах, в среднем,
была обратно пропорциональна амплитуде встре-
чаемости бурозубок (рис. 4), что подтверждает су-
щественное влияние текущей встречаемости в от-
ловах и, вероятно, плотности оседлой части попу-
ляции (резидентов), на процесс индивидуального
развития и морфологическое разнообразие буро-
зубок.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты нашего исследования подтвержда-

ют выводы, сделанные ранее в отношении эффек-
та “встречаемости” в отловах на размеры черепа
S. araneus (Куприянова и др., 2003). Вероятное за-
медление скорости индивидуального развития
черепа у бурозубок на фоне высокой встречаемо-
сти согласуется с общей гипотезой, основанной
на концепции биологического стресса (Selye,
1946; Christian, 1960).

Вероятностная трактовка морфопространства
позволяет применять в исследованиях биоразно-
образия методы информационной статистики, а в
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качестве параметров морфологического разнооб-
разия – информационную энтропию и ее произ-
водные, дивергенцию Кульбака-Лейблера и др.
(Пузаченко Ю., 1982, 1992). Принципиальными
условиями для этого являются ортогональность
(линейная независимость) координат и вероят-
ностная трактовка морфологического простран-
ства. У исследованных видов бурозубок параметры
морфологического разнообразия лежат в пределах
ранее определенных интервалов изменчивости
для других млекопитающих (Пузаченко, 2023).

Полученные данные позволяют сделать вывод
о том, что, наряду с “феноменом Денеля”, теку-
щая плотность популяции может быть одним из
ведущих факторов, влияющих на индивидуаль-
ное развитие молодняка бурозубок, сезонную и
межгодовую динамики морфологического разно-
образия внутри популяции. “Феномен Денеля” и
высокая чувствительность индивидуального раз-
вития бурозубок к экологическим факторам дела-
ют их многообещающим объектом исследования
регуляции индивидуального развития у млекопи-
тающих.
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Morphological Diversity of the Skull and Lower Jaw of Three Species of Shrews 
(Eulipotyphla, Sorex) During Depressions and Peaks of Abundance
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1Institute of Geography Russian Academy of Science, Staromonetniy per., 29, Moscow, 119017 Russia
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Ecological conditions can influence the individual development of organisms and morphological variability
at the population level. The dimensions and proportions of the skull and lower jaw of immature shrews (Sorex
araneus, S. caecutiens, S. minutus) captured in August in overgrown clearings in the middle taiga of north-
eastern Europe were dependent on the stage of abundance (“pikes” or “depressions”). For all three species
belonging to the same taxocenosis, a statistically significant decrease in skull and jaw measurements was ob-
served against a background of high abundance in captures, and multidimensional morphological niches cor-
responding to different stages were significantly separated. The parameters of morphological diversity - en-
tropy and a measure of self-organisation were depended on the amplitude of f luctuations in species occur-
rence, but varied within limits characteristic of mammals. Together with Dehnel’s phenomenon, natural
population fluctuations may be one of the main factors determining the nature of the dynamics of individual
development and the spatio-temporal variability of morphological diversity in shrews.

Keywords: biodiversity, morphological space, entropy, self-organization index, Sorex, individual develop-
ment, population dynamics, skull and lower jaw
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Впервые проведена оценка разнообразия параметров системы красной крови с применением методов
многомерного и информационного анализа у синантропа M. musculus и широко распространенного ге-
мисинантропа A. (S.) uralensis в условиях среднегорьях Центрального Кавказа (Приэльбрусье). В работе
введено понятие актуальной “ниши” параметров системы красной крови в многомерном простран-
стве описательной модели. Ниши A. (S.) uralensis и M. musculus были четко дифференцированы, при-
чем объем ниши A. (S.) uralensis существенно превышал объем ниши M. musculus. Описаны межви-
довые различия в сезонной регуляции параметров крови, которая у A. (S.) uralensis была более сложно
организована и отчетливо циклична от “зимы” к “осени”. Полученные результаты позволили сде-
лать вывод о том, что по сравнению с M. musculus, A. (S.) uralensis, реализует более гибкую стратегию
адаптации к сезонным изменениям в окружающей среде. Апробированная методология анализа
данных дает возможность рассматривать результаты частных исследований регуляции систем крови
млекопитающих в широком контексте проблем биологического разнообразия, динамики и самоор-
ганизации биологических систем.

Ключевые слова: Apodemus (Sylvaemus) uralensis, Mus musculus, Центральный Кавказ, система красной
крови, эритропоэз, разнообразие, энтропия, самоорганизация, адаптация
DOI: 10.31857/S1026347023600681, EDN: XPVDJM

ВВЕДЕНИЕ
Феномен биологического разнообразия обна-

руживается на всех уровнях организации живой
материи (Пузаченко, 2009). Внимание биологов и
общества фокусируется преимущественно на сле-
дующих аспектах этого феномена (Wilcox, 1984;
Harper, 1994; Лебедева и др., 2004): генетическое и
молекулярное разнообразие (Campbell, 2003), вклю-
чая морфологическое, таксономическое, экологи-
ческое/экосистемное (Sahney et al., 2010), а также
разнообразие функций, которые организмы вы-
полняют в сообществах и экосистемах (Petchey,
Gaston, 2006). Разнообразие параметров физио-
логических адаптаций организмов, принадлежа-
щих к одному или разным видам, не относится к
“популярным” направлениям исследований (Spicer
et al., 2019). Вместе с тем естественно полагать,
что разнообразие диапазонов физиологических
реакций видов на изменяющиеся условия среды
во многом определяет возможности их адаптации

и ограничивает их современное распространение
также, как и возможные реакции на изменения
глобальных параметров среды в будущем.

Исследование механизмов адаптации к гипо-
ксии (физиологических, молекулярных и биохи-
мических), которые направлены на поддержание
подачи кислорода к тканям и/или снижение в его
потребности на клеточном уровне в условиях его
низкого парциального давления в горах остается
одной из актуальных задач современной биоло-
гии (Большаков, 1972; Storz, 2007; Storz et al.,
2009; Li et al., 2021a, 2021b; Dzal et al., 2015; Dzal,
Milsom, 2019).

Данное исследование посвящено количе-
ственной оценке разнообразия параметров системы
красной крови у двух видов мышевидных грызунов
(малая лесная мышь (Apodemus (Sylvaemus) uralensis
Pall.) и домовая мышь (Mus musculus L.) в связи с
их обитанием в усдовиях гипоксии, температурным

УДК 591.111.1-2

КОМПОНЕНТЫ
БИОРАЗНООБРАЗИЯ
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ЕМКУЖЕВА и др.

градиентам в разные сезоны года в условиях средне-
горья Центрального Кавказа (Приэльбрусье).

По данным молекулярно-генетических иссле-
дований в горах Кабардино-Балкарской Респуб-
лики (КБР) отмечена только южно-европейская
хромосомная форма малой лесной мыши
A. (S.) uralensis (Амшокова и др., 2016), ареал ко-
торой охватывает весь Кавказ, Закавказье, Малую
Азию, Балканском полуостров и Карпаты (Богда-
нов и др., 2009; Стахеев и др., 2011).

M. musculus в Кавказском регионе многочис-
ленный вид, обитающий в природных и антропо-
генных биотопах от уровня моря до более чем
2000 м над ур. м. В Приэльбрусье вид является мо-
лодым вселенцем (Темботов, Шхашемишев, 1984),
и круглогодично обитает только в строениях че-
ловека (Темботов, 1972; Темботов и др., 2009; Em-
kuzheva et al., 2018). Гемисинантроп A. (S.) uralensis
на Кавказе населяет биотопы до 3000 м над ур. м.
(Темботов, 1972), а в среднегорьях Центрального
Кавказа является самым массовым и широко рас-
пространенным видом грызунов.

В среднегорье популяции обоих видов испы-
тывают воздействие хронической гипобариче-
ской гипоксии, а в зимний сезон и относительно
низких температур. У M. musculus низкие темпе-
ратуры и высота над уровнем моря выступают в
качестве лимитирующих экологических факто-
ров (Домовая мышь …, 1996). При этом предпо-
читаемая температура у M. musculus значительно
выше (средние значения в пределах 28–34°C),
чем у A. (S.) uralensis (23–26°C соответственно) и
других грызунов, обитающих в естественных
условиях (Калабухов, 1969).

Ранее нами (Емкужева и др., 2021, 2022) у
M. musculus и A. (S.) uralensis из Приэльбруся была
описана сезонная динамика эритрона (парамет-
ры эритропоэза костного мозга и перифериче-
ской крови) в условиях хронической гипоксии.
Были обнаружены отличия между видами, но на
количественном уровне видовые особенности се-
зонной изменчивости параметров системы крас-
ной крови подробно не исследовались.

В этой работе мы, по аналогии с “экологической
нишей” (Hutchinson, 1957; Soberon, Arroyo-Peña,
2017), ввели понятие “реализованной/актуальной
ниши” параметров системы красной крови (blood
system parameters niche, BSPN) в многомерном
пространстве описательной модели их изменчи-
вости. Описательная модель задавалась линейно
независимыми обобщенными переменными –
координатами (Puzachenko et al., 2017; Puzachenko,
2023). Причем математический способ получения
модели гарантировал то, что координаты содер-
жали информацию об дисперсии множества ис-

ходных параметров крови. Описательная модель
задает “пространство возможностей», внутри ко-
торого реальные наблюдения отражены в виде
множества точек, которые интерпретируются как
“микросостояния” системы красной крови. Кон-
фигурация множества микросостояний в про-
странстве модели определяет форму и размеры
BSPN. Описательная модель позволяет оценить
разнообразие (энтропию, меру самоорганизации)
всей “системы” или отдельных областей модель-
ного пространства, соответствующих, например,
видам (модель для двух видов) или отдельным се-
зонам (модель для одного вида). Также появляет-
ся возможность оценить сходство/различие меж-
ду BSPN в терминах пересечения ниш.

Цель данной работы состояла в верификации
методологии исследования разнообразия пара-
метров системы красной крови, включающей
комбинацию многомерного и информационного
анализа, на примере двух видов – синатропа
M. musculus и гемисинантропа A. (S.) uralensis – в
среднегорье Приэльбрусья.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования относится к субальпийско-
му поясу эльбрусского варианта, который относит-
ся к восточно-северокавказскому типу поясности.
Климат умеренно континентальный (табл. 1), за
счет свободного проникновения континенталь-
ных сухих воздушных потоков с Прикаспийской
низменности в горы (Соколов, Темботов, 1989).

Отлов лесных и домовых мышей проводили в
одни и те же периоды: в январе (“зима”), апреле
(“весна”), июле (“лето”) и в октябре (“осень”) в
среднегорьях на территории национального пар-
ка “Приэльбрусье” (43°15′ с.ш., 42°38′ в.д.) в пос.
Эльбрус и в его окрестностях на высоте 1800 м над
ур. м. в 2007–2009 гг. Отлов осуществляли трапи-
ковыми живоловушками стандартным методом

Таблица 1. Климатические характеристики района ис-
следования: национальный парк “Приэльбрусье”,
пос. Эльбрус, КБР в 2007–2009 гг. по данным метео-
станции Vantage Pro2 6152 Davis, США

Показатели
Среднемесячная 
температура, °С

Среднемесячное 
количество 
осадков, мм

M M

Зима (январь) –2.12 60.11
Весна (апрель) 5.66 63.46
Лето (июль) 14.11 74.36
Осень (октябрь) 6.49 67.76
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ловушко-линий (Карасева и др., 2008). В качестве
приманки использовали кусочки хлеба, смочен-
ного в растительном масле. Животных доставляли в
лабораторию, расположенную приблизительно на
той же высоте над уровнем моря, на которой произ-
водили отлов (стационар ИЭГТ в Приэльбрусье) и
подвергали первичной камеральной обработке.

В работе использованы данные о параметрах
крови половозрелых животных (adultus), полу-
ченные от 180 особей A. (S.) uralensis и 198 особей
M. musculus (табл. 2). Относительный возраст жи-
вотных определяли на основании комплекса при-
знаков стертости зубов, массы тела, состояния ге-
неративных органов (Шварц и др., 1968; Карасева
и др., 2008).

Подробное описание методов исследования
приводится в наших предыдущих работах (Емку-
жева и др., 2021; Емкужева и др., 2022). Препара-
ты костного мозга из бедренной кости готовили
на предметных стеклах и окрашивали комбини-
рованным методом (по Май-Грюнвальду и Рома-
новскому-Гимза) От каждой особи готовили по 2
препарата. Морфологический анализ клеток
костного мозга (соотношение клеток лейкоци-
тарного и эритробластного ряда) проводился с
помощью микроскопа Axio Imager. Ретикулоциты
крови (RET) – молодые, незрелые эритроциты,
содержащие остатки ядерного материала, и их
парциальный состав по степени зрелости (RET-I,
RET-II, RET-III, RET-IV) на 1 тыс. клеток иссле-
довали на микропрепаратах, окрашенных 1%
раствором красителя бриллиант-крезилблау по
Л. Гейльмейеру (Тодоров, 1968). Определены
следующие параметры периферической крови:
концентрация гемоглобина (HB, г/л), гемато-
критное число (HСT, об. %), количество эритро-
цитов (RBC, млн в 1 мкл), средний диаметр 100
эритроцитов (DM, мкм), среднее содержание ге-
моглобина в эритроците (MCH) в пикограммах (пг),
среднюю концентрацию гемоглобина в эритро-
ците (MCHC) в г/л, средний объем эритроцита
(MCV) в кубических микрометрах (мкм3) (Риган
и др., 2000; Меньшиков, 2012). Эритропоэз (ERP, %)
и эритропоэтическую функцию костного мозга
изучали по морфологии клеток эритробластного

ряда с дифференциацией на эритробласты (ER, %),
базофильные (BS, %), полихроматофильные (PL, %)
и оксифильные (OX, %) нормобласты на 500 кле-
ток (Тодоров, 1968). Исследование выполнено в
соответствии с Европейской конвенцией о защи-
те позвоночных животных, используемых для
экспериментальных и других научных целей (Ев-
ропейская конвенция о защите…, 1986).

Стандартная статистическая обработка данных
для каждого параметра включала оценку среднего
значения, его стандартную ошибку, расчет отно-
сительных долей дисперсии (v, %), обусловлен-
ных влиянием трех факторов – “вид”, “пол” и
“сезон” (Variance Components, MANOVA с гнез-
довым дизайном (Crump, 1946; Rasch, Mašata,
2006)). Распределения значений параметров
внутри каждого вида соответствовали нормаль-
ному распределению. Однако в ряде случаев не
соблюдалось условие гомогенности дисперсий
(по тесту Левина). Поэтому для сравнения средних
величин параметров использовали не обычный F
критерий, а F тест Уэлча (F Welch test) (Welch, 1951),
который можно рекомендовать для использова-
ния во всех случаях (Попов, 2016).

Многомерные описательные модели получе-
ны на основе матрицы евклидовых дистанций
между всеми парами животных, обработанной за-
тем методом неметрического многомерного шка-
лирования. При этом исходные параметры крови
(P) ранжировались, для приведения их к единому
масштабу: , где  –
ранжированное значение параметра в интервале
от 0 до 1, ,  – минимальное и максимальное
значение параметра в выборке соответственно.

Оптимальная размерность, d, (Puzachenko,
2023) – число независимых компонент изменчиво-
сти или координат, было определено равным трем
для двувидовой модели, 6 – для модели A. (S.) ural-
ensis и 5 – для модели M. musculus. Биологическая
интерпретация координат дается на основе их
корреляции с исходными параметрами крови.

С целью измерения разнообразия параметров
системы красной крови применили элементы ин-
формационного анализа. Для обобщенной оценки

( ) ( )min max min
r

i iP P P P P= − − r
iP

minP maxP

Таблица 2. Характеристика объема выборки A. (S.) uralensis и M. musculus из района исследований – националь-
ный парк “Приэльбрусье”, пос. Эльбрус, КБР

Вид
Январь Апрель Июль Октябрь

Итого
♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂

A. (S.) uralensis 10 12 12 23 36 34 33 20 180
M. musculus 19 21 12 17 12 47 39 31 198
Итого 29 33 24 40 48 81 72 51 378
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ЕМКУЖЕВА и др.

разнообразия системы красной крови вычисляли
энтропию Шеннона (H, bit/ind.) и меру самоорга-
низации (R). Энтропия распределения микросо-
стояний в объеме описательной многомерной
модели, другими словами ширина/объем BSPN

определялась по формуле: ,
где d – число координат модели, k = log2(N) + 1
(Sturges, 1926) – число градаций координат, по
которым рассчитывается частота встречаемости
(= выборочная вероятность) , N – объем выборки.
В случае модели для двух видов, N соответствует
суммарному объему их выборок. Аналогично,
объемы видовых BSPN для отдельных “сезонов”,
определялись при N, равном объему выборки
конкретного вида. Так как координаты модели –
непрерывные переменные, их энтропия беско-
нечна. Поэтому здесь используется технический
прием из арсенала теории информации, состоя-
щий в замене непрерывного сигнала дискретным
(Волькенштейн, 1986). Для этого на всем возмож-
ном спектре значений непрерывной переменной
устанавливается мера точности (в нашем случае
аналогом выступает ширина интервала градации
координат или шага квантования, k), в пределах
которой значения сигнала принимаются практи-
чески неразличимыми. В результате становится
возможна приближенная оценка энтропии не-
прерывной переменной. Важное свойство модели
BSPN связано с ортогональностью ее координат.
Это свойство обеспечивает корректность опера-
ции суммирования энтропий, рассчитанных для
каждой переменной в отдельности.

Мера самоорганизации вычислялась по форму-
ле: R = 1 – H/d log2k, где второй член разности –
относительный объем BSPN, произведение dlog2k –
максимально возможная энтропия при данном k
и равномерном распределении микросостояний
по “объему” модели. Для сравнения энтропий ис-
пользовали t-критерий (Hutcheson, 1970) с оцен-
кой статистической значимости (p).

R (redundancy) (Shanon, 1948) относится к важ-
нейшим системным параметрам (Foerster, 1960).
Теоретически R варьирует от 0 до 1. Системы, для
которых R меньше ≈0.31, но больше ≈0.1, относятся
к категории “квазидетерминированных” и если R
находится в интервале от ≈0.1 до 0 – к категории
“стохастических” (Бир, 1963). По мере прибли-
жения параметра к 1, увеличивается внутренний
порядок в системе, возрастает роль механизмов,
ограничивающих изменчивость. Подчеркнем, что
варьирование H и R само по себе не содержит ин-
формации о конкретных механизмах регуляции
системы красной крови. Эти величины характе-
ризуют в целом всю совокупность микросостоя-

2 log1 1
H  

d k
i ij i

p p
= =

=  

ip

ний описательной модели и поэтому являются
макроскопическими переменными по аналогии с
физическими параметрами – температурой, дав-
лением и т.д.

H и R могут быть аналогично определены и для
отдельных параметров крови, но используя толь-
ко эти значения нельзя получить общего пред-
ставление о разнообразии их системы.

Индекс Пианка (PI) (Pianka, 1974), использо-
вали для оценки величины пересечения BSPN от-
носительно каждой из трех координат. Дополни-
тельно, для тех же целей вычисляли показатель
процентного сходства (PSM) (Renkonen, 1938).

Статистическая обработка данных проводилась
с использованием STATISTICA v. 8.0 (StatSoft, Tulsa,
Oklahoma), NCSS v. 12 (ncss.com/software/ncss),
PAST (Hammer et al., 2001) и Ecological Methodo-
logy v. 7.4 (Krebs, 1998).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ дисперсий параметров красной крови.

Расчет относительных дисперсий параметров,
позволяет оценить влияние факторов “вид”,
“пол” и “сезон” (рис. 1). Отметим статистически
незначимое прямое влияние (без учета смешан-
ных эффектов) пола животных на изменчивость
всех параметров крови. В наибольшей степени
оно заметно только в случае относительного коли-
чества эритробластов. Поэтому далее мы не будем
специально рассматривать разнообразие системы
красной крови, связанное с половым диморфизмом.

Межвидовые различия наиболее отчетливо
выражены по диаметру и объему эритроцитов
(DM, MCV), среднему содержание гемоглобина в
эритроците (MCH), базофильным и полихрома-
тофильным нормобластам (BS, PL) (рис. 1, табл. 3).
Величина v, отражающая влияние фактора “вид”,
изменяется в широком интервале значений, от 3.4
и 4.9% (HB, MCHC) до 74 и 77.8% (MCV, BS). По
параметрам RET IV, HB, MCHC различия между
видами незначительны или не обнаружены.

Влияние фактора “сезон”, обычно ниже, чем
фактора “вид”, за исключением соотношения
предшественников красных и белых клеток в
костном мозге (ERP), количества эритробластов
(ER), количества ретикулоцитов II–IV стадий
зрелости (RET II-IV) и содержания гемоглобина
(HB) (рис. 1).

Анализ дисперсий параметров крови отдельно
для каждого вида подтвердил вывод о несуще-
ственном эффекте фактора “пол”. У A. (S.) uralen-
sis этот эффект для некоторых параметров был
выше, чем у M. musculus, особенно в случае пара-
метров RET III–IV (рис. 2).
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Сезонная динамика параметров красной крови. В
целом сезонная динамика параметров крови строго
видоспецифична (рис. 2, табл. 4). У A. (S.) uralensis в
группу наиболее изменчивых параметров входят
DM, RET III, ER, и BS, а в группу наиболее ста-
бильных – HB, HTC, MCHC, и RET II. Анало-
гичные группы у M. musculus включают DM, RET
I–II, ER, BS и HTC, MCV, MCH, MCHC, RET,
ERP соответственно.

Сезонная динамика сильнее выражена у A. (S.)
uralensis (табл. 4). У этого вида во все сезоны года
количество эритроцитов (RBC) превышает тако-
вое у M. musculus (табл. 3). При этом относительно
высокие значения параметра отмечены в зимний
сезон, а низкие – в летний. Сезонная динамика
диаметра эритроцитов (DM) противоположна
динамике параметра RBC у обоих видов.

Морфологический анализ микропрепаратов
крови показал (рис. 3), что эритроциты у обоих
видов в основном нормохромные. Во все сезоны
отмечались тельца Хауэлла-Жолли, которые яв-
ляются мелкими остатками ядерного материала.
Причем максимальное число особей с тельцами
Хауэлла-Жолли у A. (S.) uralensis отмечено летом
(70% особей), а у M. musculus – весной (79%).

Анализ сезонной изменчивости эритропоэза
свидетельствует о том, что кроветворная функция
костного мозга сохраняется на высоком уровне в
течение всего годового цикла у обоих видов: наибо-
лее активное кроветворение наблюдается зимой и
летом. Вместе с тем дисперсия ERP, которая ассо-

Таблица 3. Статистики (средняя и ее стандартизованная ошибка) параметров крови A. (S.) uralensis и M. musculus,
результат сравнения средних (F тест Уэлча, p) и расчетная относительная доля дисперсии параметров, обуслов-
ленная принадлежностью к разным видам (v, %)

Примечание: HB – концентрация гемоглобина, HTC – гематокритное число, RBC – количество эритроцитов, MCH – сред-
нее содержание гемоглобина в эритроците, MCHC – средняя концентрация гемоглобина в эритроците, MCV – средний объ-
ем эритроцита, RET- ретикулоциты, RET I–IV ретикулоциты I–IV, ERP – эритропоеэз, ER эритробласты, BS – базофильные
нормобласты, PL – полихроматофильные нормобласты, OX – оксифильные нормобласты.

HB HTC RBC DM MCV MCH MCHC RET RET I

A. (S.) uralensis 159.7 ±
± 0.88

50.3 ±
± 0.28

9.7 ±
± 0.08

5.4 ±
± 0.01

51.9 ±
± 0.35

16.6 ±
± 0.14

31.6 ±
± 0.11

29.3 ±
± 0.55

0.25 ±
± 0.059

M. musculus 163.1 ±
0.86

52.6 ±
± 0.28

8.3 ±
± 0.06

5.7 ±
± 0.01

63.9 ±
± 0.38

19.8 ±
± 0.117

31.1 ±
± 0.11

38.2 ±
± 0.46

1.27 ±
± 0.048

F тест 7.7 35.7 188.9 244.2 544.4 319.5 10.7 152.7 178.1
p 0.006 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.001 <0.001 <0.001
v, % 3.4 15.5 50.6 56.0 74.0 63.1 4.9 44.9 48.8

RET II RET III RET IV ERP ER BS PL OX
A. (S.) uralensis 5.3 ±

± 0.22
13.9 ±
± 0.36

9.6 ±
± 0.19

21.0 ±
± 0.26

3.4 ±
± 0.08

9.1 ±
± 0.27

37.8 ±
± 0.37

50.0 ±
± 0.35

M. musculus 8.2 ±
± 0.38

16.4 ±
± 0.26

9.2 ±
0.17

19.4 ±
± 0.1

2.9 ±
± 0.05

17.0 ±
± 0.17

30.4 ±
± 0.13

54.1 ±
± 0.22

F тест 45.7 33.1 2.4 31.5 38.6 636.2 360.5 96.4
p <0.001 <0.001 0.119 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
v, % 18.4 14.9 0.8 14.8 17.2 77.8 67.2 34.4

Рис. 1. Расчетная относительная дисперсия (v, %) пара-
метров крови A. (S.) uralensis и M. musculus, объясняемая
принадлежностью животных к разным видам (1, фактор
“вид”), самцам или самкам (2, фактор “пол”) и сезоном
отлова (3, фактор “сезон”); 4 – расчетная дисперсия,
обусловленная не идентифицированными факторами,
случайной изменчивостью параметров и случайной
ошибкой измерений. HGB – концентрация гемоглоби-
на, HCT – гематокритное число, RBC – количество
эритроцитов, MCH – среднее содержание гемоглобина в
эритроците, MCHC – средняя концентрация гемоглоби-
на в эритроците, MCV – средний объем эритроцита,
RET– ретикулоциты, RET I–IV ретикулоциты I–IV, ERP
– эритропоеэз, ER эритробласты, BS – базофильные
нормобласты, PL – полихроматофильные нормобласты,
OX – оксифильные нормобласты.
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циирована с сезонным фактором, относительно не-
велика, особенно у M. musculus (Табл. 4).

Сезонная динамика клеток эритрограммы в
целом схожа у обоих видов, но отличается по ко-
личественным характеристикам. Так, количество
эритробластов (ER) у A. (S.) uralensis больше ле-
том и осенью по сравнению с M. musculus, а для
M. musculus во все сезоны года характерно более
высокое содержание базофильных нормобластов.
Весной, летом и осенью у A. (S.) uralensis значи-

тельно выше содержание полихроматофильных
нормобластов. Сезонные колебания количества
оксифильных нормобластов сильнее выражены у
M. musculus. Динамика RET хорошо выражена у
A. (S.) uralensis (табл. 4). У обоих видов в парци-
альном составе доминируют ретикулоциты тре-
тьей стадии (RET III). Изменчивость этого пара-
метра у A. (S.) uralensis объясняется сезонным
фактором примерно на 58%, в то время как у
M. musculus – только на 20%. У второго вида се-

Рис. 2. Расчетная относительная дисперсия (v, %) параметров системы красной крови A. (S.) uralensis и M. musculus,
объясняемая принадлежностью животных к разным полам (1, фактор “пол”) и сезоном отлова (2, фактор “сезон”); 3 –
дисперсия, обусловленная не идентифицированными факторами, случайной изменчивостью параметров и случайной
ошибкой измерений. Расшифровка наименований параметров крови приведена в подрисуночной подписи рис. 1
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Рис. 3. Микрофотографии препаратов крови (100× объектив): (а) – M. musculus, (б) – A. (S.) uralensis.
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Таблица 4. Статистики (средняя и ее стандартизованная ошибка) параметров крови A. (S.) uralensis и M. musculus
в разные сезоны годового цикла, результат сравнения сезонных средних (F тест Уэлча, p) и расчетная относи-
тельная доля дисперсии параметров, обусловленная фактором “сезон” (v, %)

Примечание: расшифровка наименований параметров крови приведена в табл. 3.

“Зима” “Весна” “Лето” “Осень” F тест p v, %

A. (S.) uralensis

HB 163.4 ± 2.04 162.8 ± 2.75 160.0 ± 1.24 155.7 ± 1.37 4.3 0.008 6.1

HTC 51.6 ± 0.9 51.4 ± 0.74 50.0 ± 0.43 49.4 ± 0.44 2.8 0.05 4.7

RBC 10.9 ± 0.24 9.6 ± 0.23 9.2 ± 0.09 10.1 ± 0.12 22.2 <0.001 31.6

DM 5.2 ± 0.03 5.5 ± 0.03 5.5 ± 0.02 5.4 ± 0.02 33.3 <0.001 45.7

MCV 48.3 ± 1.13 52.6 ± 0.59 54.6 ± 0.41 49.3 ± 0.56 23.4 <0.001 36.3

MCH 15.1 ± 0.33 17.2 ± 0.39 17.5 ± 0.14 15.5 ± 0.2 31.1 <0.001 36.2

MCHC 31.4 ± 0.29 31.2 ± 0.24 32.1 ± 0.15 31.3 ± 0.22 5.4 0.002 8.9

RET 34.5 ± 0.65 33.7 ± 1.38 25.1 ± 0.65 29.8 ± 0.98 37.3 <0.001 32.0

RET I 0.76 ± 0.433 0 0.41 ± 0.052 0 – – –

RET II 4.9 ± 0.62 5.3 ± 0.51 5.9 ± 0.32 4.6 ± 0.41 2.5 0.069 3.3

RET III 19.0 ± 0.61 17.3 ± 0.84 10.0 ± 0.33 14.7 ± 0.41 72.0 <0.001 58.3

RET IV 9.5 ± 0.4 11 ± 0.52 8.6 ± 0.22 10.2 ± 0.36 9.5 <0.001 17.3

ERP 21.7 ± 0.67 18.4 ± 0.41 23.1 ± 0.33 19.7 ± 0.48 29.0 <0.001 35.1

ER 3.6 ± 0.16 2.6 ± 0.12 3.0 ± 0.09 4.4 ± 0.12 40.0 <0.001 51.3

BS 10.2 ± 0.25 10.9 ± 0.54 5.8 ± 0.28 11.7 ± 0.33 76.4 <0.001 62.0

PL 34.8 ± 0.85 38.8 ± 0.67 40.7 ± 0.48 34.6 ± 0.6 25.5 <0.001 37.4

OX 54.5 ± 0.8 47.8 ± 0.85 50.7 ± 0.38 48.8 ± 0.69 13.6 <0.001 23.0

M. musculus

HB 172.3 ± 2.04 161.2 ± 2.76 160.5 ± 0.86 160.9 ± 1.42 9.5 <0.001 17.2

HTC 55.0 ± 0.7 52.1 ± 0.88 51.5 ± 0.36 52.4 ± 0.41 6.8 <0.001 12.4

RBC 8.9 ± 0.16 8.2 ± 0.17 8.1 ± 0.08 8.2 ± 0.09 6.9 <0.001 15.4

DM 5.5 ± 0.01 5.6 ± 0.03 5.9 ± 0.02 5.7 ± 0.01 90.9 <0.001 64.8

MCV 62.4 ± 0.72 63.2 ± 1.05 64.2 ± 0.64 64.7 ± 0.71 2.0 0.118 1.7

MCH 19.6 ± 0.23 19.8 ± 0.33 19.9 ± 0.21 19.9 ± 0.21 0.2 0.879 0

MCHC 31.6 ± 0.16 31.2 ± 0.33 31.2 ± 0.21 30.8 ± 0.19 3.4 0.022 2.7

RET 39.7 ± 0.96 33.6 ± 1.38 38.9 ± 0.688 38.7 ± 0.79 4.8 0.004 10.0

RET I 1.1 ± 0.06 0.86 ± 0.064 0.69 ± 0.04 2.1 ± 0.04 230.3 <0.001 81.9

RET II 16.8 ± 0.82 4.3 ± 0.32 7.9 ± 0.28 5.3 ± 0.2 82.5 <0.001 76.7

RET III 13.8 ± 0.38 18.6 ± 0.76 16.4 ± 0.35 17.1 ± 0.46 16.8 <0.001 20.1

RET IV 7.7 ± 0.3 10.6 ± 0.55 9.0 ± 0.23 9.8 ± 0.29 11.7 <0.001 18.2

ERP 20.2 ± 0.26 18.9 ± 0.38 19.6 ± 0.15 19.1 ± 0.13 5.6 0.002 10.6

ER 3.5 ± 0.07 2.8 ± 0.09 2.1 ± 0.03 3.2 ± 0.06 175.1 <0.001 71.0

BS 19.8 ± 0.21 16.9 ± 0.21 15.7 ± 0.19 16.7 ± 0.3 70.5 <0.001 44.8

PL 31.5 ± 0.23 31.6 ± 0.33 30.4 ± 0.19 29.3 ± 0.22 18.9 <0.001 29.1

OX 52.6 ± 0.29 51.8 ± 0.34 53.6 ± 0.23 56.3 ± 0.44 23.7 <0.001 36.7
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зонность максимально выражена в динамике ре-
тикулоцитов первой и второй стадий зрелости
(RET I – 81.9% и RET II – 76.7%).

Разнообразие отдельных параметров красной
крови. Энтропия и мера самоорганизации (H, R)
характеризуют изменчивость параметров крови в
течение годового цикла в целом. У A. (S.) uralensis
корреляция между v (табл. 4) и H (табл. 5) соста-
вила 0.73 (p = 0.001). Это означает, что в среднем,
более 50% дисперсии энтропии объясняется се-
зонной динамикой. В тоже время у M. musculus
подобной корреляции обнаружено не было.

У A. (S.) uralensis высокие значения меры само-
организации (R  0.30, низкое разнообразие) по-
лучены для параметров MCHC, RET I, RET II.
Относительно низкая величина R наблюдалась у
параметров ERP, ER, BAS, PL и RET III (табл. 5).
Как и у предыдущего вида, у M. musculus параметр
MCHC демонстрировал низкое разнообразие.
Высокие значения R (>0.30) получены также для
RBC, RET, RET I – IV, ERP, ER и PL. В целом, у
M. musculus обнаружено только 6 (35%) парамет-
ров с R < 0.30, а у A. (S.) uralensis эта группа вклю-
чала 10 (59%) параметров крови.

Модель BSPN для двух видов. Модель BSPN
для A. (S.) uralensis и M. musculus приведена на
рис. 4A. Группа параметры крови, демонстриру-
ющих высокую корреляцию с координаты Е1
включает, в первую очередь, параметры, отража-
ющие степень насыщения эритроцитов гемогло-
бином – MCH (r = 0.90), MCHC (r = 0.87) и, до-
полнительно, BS (r = 0.75) и RBC (r = –0.73). Пе-
речисленные параметры являются индикаторами
первой координаты модели. Параметр RET III

@

является индикатором координаты E2 (r = 0.59), а
параметры HB и HTC – координаты E3 (r = 0.76 и
0.68 соответственно).

Проекции BSPN A. (S.) uralensis и M. musculus
хорошо разделяются относительно первой коор-
динате (Е1) модели с относительно небольшой
областью пересечения. Анализ дисперсий пока-
зал (рис. 4б), что E1 не содержит дисперсии, обу-
словленной сезонной динамикой. Одновремен-
но, координаты E2 и E3 не содержат информации
о видовых различиях. Дисперсия координат, свя-
занная с полом, практически отсутствует.

В табл. 6 приведены количественные парамет-
ры BSPN, включая оценки их пересечения ниш в
пространстве описательной модели. Результаты
анализа разнообразия параметров крови (табл. 5)
позволяют предположить, что размеры BSPN у
A. (S.) uralensis должны быть больше, чем у
M. musculus. Действительно, ширина ниши пер-
вого вида относительно координат E1–E3 оказа-
лась больше, но особенно относительно коорди-
наты E2. В объеме модели относительной размер
BSPN A. (S.) uralensis примерно на 10% превышал
размер ниши у M. musculus. Минимальное пересе-
чение видовых BSPN наблюдалось вдоль коорди-
наты E1 (табл. 6), а максимальное – относительно
координаты E3.

Одновидовые модели BSPN. В видовых моде-
лях координата E1 в целом соответствовала по со-
держанию первой координате двувидовой модели
(рис. 5a и 5б). Ее индикаторами были параметры
MCV (для A. (S.) uralensis r = 0.78; для M. musculus
r = 0.74), MCH (r = 0.83; r = 0.79) и RBC (r = –0.74;
r = –0.89). Параметр BS тоже входит в группу ин-

Таблица 5. Энтропия (H) и мера самоорганизации R параметров красной крови у A. (S.) uralensis и M. musculus с
статистической оценкой значимости межвидовых различий H (p) по величине t-критерия (Hutcheson, 1970)

Примечание: расшифровка наименований параметров крови приведена в табл. 3.

Вид HB HTC RBC DM MCV MCH MCHC RET RET I

A. (S.) uralensis H 2.24 2.17 2.34 2.15 2.28 2.33 1.91 2.35 0.28

R 0.29 0.32 0.26 0.32 0.28 0.26 0.40 0.26 0.91
M. musculus H 2.47 2.29 2.03 2.34 2.23 2.28 1.68 2.02 2.00

R 0.22 0.28 0.36 0.26 0.30 0.28 0.47 0.36 0.37
p 0.03 n.s. 0.006 n.s. n.s. n.s. n.s. 0.02 <0.001

RET II RET III RET IV ERP ER BAS PL OX

A. uralensis H 1.89 2.45 2.09 2.61 2.44 2.50 2.47 2.19

R 0.40 0.23 0.34 0.18 0.23 0.21 0.22 0.31
M. musculus H 2.17 2.03 1.96 1.94 2.14 2.35 1.91 1.85

R 0.32 0.36 0.38 0.39 0.32 0.26 0.40 0.42

p 0.007 <0.001 n.s. <0.001 0.003 n.s. <0.001 0.02
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дикаторов, но только в модели A. (S.) uralensis (r =
= –0.61). Параметр PL (r = 0.65) был дополнитель-
ным индикатором E1 у A. (S.) uralensis. Координата
E2 характеризует только видовые особенности. У
A. (S.) uralensis ее главным индикатором был пара-
метр RET (r = 0.74), а у M. musculus – HB (r = 0.69).
Мы не будем останавливаться на анализе осталь-

ных, менее значимых координат моделей. Отме-
тим только, что у M. musculus индикаторами E3
был параметр RET I (r = 0.85).

Основная информация о сезонной изменчи-
вости системы красной крови содержится в пер-
вой и второй координатах моделей (рис. 5в и 5г).

Рис. 4. Модель BSPN A. (S.) uralensis и M. musculus (a) и расчетная относительная дисперсия (б: v, %) координат модели
(E1–E3), объясняемая принадлежностью животных к разным видам (1, фактор “вид”), полом (2, фактор “пол”) и се-
зоном отлова (3, фактор “сезон”); 4 – дисперсия, обусловленная не идентифицированными факторами, случайной
изменчивостью параметров и случайной ошибкой измерений. HB – концентрация гемоглобина, HTC – гематокрит-
ное число, MCV – средний объем эритроцита, MCH – среднее содержание гемоглобина в эритроците, BS – базофиль-
ные нормобласты, RBC – количество эритроцитов, RET III – ретикулоциты III.
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Таблица 6. Ширина BSPN (энтропия, H) у A. (S.) uralensis и M. musculus, статистическая значимость различий эн-
тропий (t, p), мера самоорганизации (R), объем BSPN (VH), относительный объем BSPN (RVH), пересечение ви-
довых BSPN относительно координат модели (индекс Пианка – PI, показатель процентного сходства – PSM)

Параметр 
разнообразия Координаты модели VH, bit/ind. RVH

E1 E2 E3 Вся модель

A. uralensis
H, bit/ind. 2.03 2.33 2.44 6.80 0.68
R 0.39 0.30 0.27 0.32

M. musculus
H, bit/ind. 1.91 1.69 2.30 5.90 0.59
R 0.43 0.49 0.31 0.41
t, p 1.5, 0.13 6.0 <0.001 1.3, 0.20
PI 0.064 0.858 0.932
PSM, % 8.4 66.7 79.8 4.5
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У A. (S.). uralensis дисперсия E2 демонстрирует за-
висимость от пола, но вклад этого фактора не
превышает 10%.

Сравнение видовых моделей обнаружило су-
щественную разницу в характере регуляции си-
стемы красной крови, которая выражалась в цик-

Рис. 5. Проекции BSPN A. (S.) uralensis (a) и M. musculus (б) на первые две координаты (E1, E2) видовых описательных
моделей и расчетная относительная дисперсия (v, %) координат этих моделей (в, г, соответственно), объясняемая при-
надлежностью животных к разным полам (1, фактор “пол”), и сезоном отлова (2, фактор “сезон”); 3 – дисперсия, обу-
словленная не идентифицированными факторами, случайной изменчивостью параметров и случайной ошибкой из-
мерений. Сезоны: I –“зима”, II – “весна”, III – “лето”, IV– “осень”; V – положение проекции центроидов “сезон-
ных” BSPN; VI – направление изменения положения проекции центроидов “сезонных” BSPN внутри годового цикла.
HB – концентрация гемоглобина, MCV – средний объем эритроцита, MCH – среднее содержание гемоглобина в
эритроците, RBC – количество эритроцитов, RET– ретикулоциты.
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личности, присущей A. (S.) uralensis, и в отсут-
ствии цикличности у M. musculus.

Видовые BSPN позволяют количественно
описать сезонную динамику ниш в терминах их
объема и самоорганизации (табл. 7 и 8). У обоих
видов объем BSPN принимал минимальные зна-
чения “зимой” и “летом”, но возрастал в переход-
ные сезоны – “весной” и “осенью”. Сезонная ам-
плитуда колебаний R была примерно одинакова у
обоих видов. R во все сезоны превышал “крити-
ческое” значение 0.31, что свидетельствует об эф-
фективном поддержании гомеостаза состава кро-
ви. Этот параметр у M. musculus был несколько
выше, чем у A. (S.) uralensis, за исключением зим-
него сезона.

ОБСУЖДЕНИЕ
В районе проведения исследований у обоих

видов гомеостаз гематокрита и средней концен-
трации гемоглобина в эритроците поддерживался
в течении всего годового цикла. В тоже время
диаметр эритроцитов, относительное количество
эритробластов и базофильных нормобластов из-
менялось в широком диапазоне. Обнаружены
межвидовые различия по системным параметрам
красной крови, сезонной динамике и по парамет-
рам разнообразия, которые могут быть обуслов-
лены не только адаптацией к гипоксии.

Для выживания мелких млекопитающих в го-
рах в зимний период решающее значение имеет
способность к устойчивому термогенезу (Калабу-
хов, 1969; Dzal, Milsom, 2019). Домовая мышь не
способна к существованию при резких колебани-
ях температуры среды и характеризуется резким
возрастанием уровня обмена веществ и теплопро-
дукции при понижении температуры, отсутствием
сезонных изменений средств физической термо-
регуляции (Калабухов, 1969). Кроме того, опреде-
ляющее значение в адаптивных стратегиях вида
имеет и то, что вид в Приэльбрусье является не-
давним вселенцем (Темботов, Шхашемишев, 1984),
в отличие от автохтонной малой лесной мыши.
Лесная мышь относительно теплолюбива, однако
выраженность сезонной смены мехового покро-
ва, накопление жировых резервов, а также осо-
бенности поведения позволяют ей значительно
уменьшать энергетические потери в зимний пе-
риод (Калабухов, 1969). Более мелкие в среднем
эритроциты, возможность регуляции эритропоэ-
за, вероятно, являются одной из адаптаций этого
вида к сезонным изменениям температуры. Зи-
мой костный мозг продуцирует значительное ко-
личество относительно мелких эритроцитов, что
способствует более эффективному обеспечению
организма кислородом (Holland, Forster, 1966;

Ruiz et al., 2004; Тарахтий и др., 2009; Тарахтий,
Мухачева, 2018). Процесс активного замещения
мелких зимних эритроцитов на более крупные
клетки у лесной мыши происходит уже весной,
тогда как у домовой – только летом. Степень на-
сыщения эритроцитов гемоглобином у лесной
мыши демонстрирует хорошо выраженную се-
зонную динамику с максимумом в весенне-лет-
ний период. У домовой мыши этот параметр был
в среднем выше, но практически не имел сезон-
ной динамики. В условиях Приэльбрусья регуля-
ция обеспечения организма кислородом у домо-
вой мыши осуществлялась в основном за счет из-
менения размеров эритроцитов и, в меньшей
степени, путем изменения их количества. Малая
лесная мышь использовала преимущества более
мелких эритроцитов в сочетании с адаптивным
варьированием их количества, размера, среднего
содержания гемоглобина и в целом более гибкой
регуляции костномозгового эритропоэза. Таким
образом, изученные виды использовали разные
стратегии регулирования параметров красной
крови и поддержания гомеостаза обеспеченности
организма кислородом.

Во-первых, под регуляцией мы понимаем кон-
троль отклонений параметров системы крови от
“оптимальных” значений, т.е. поддержание гомео-
стаза. Такого рода контроль наиболее вероятен в от-
ношении параметров, имеющих критическое значе-
ние для выживания организма (например, MCHC).
Во-вторых, регуляция может выражаться в изме-
нении ряда параметров системы красной крови в
рамках годового цикла. Эта регуляция обеспечи-
вает возможность адаптации всей системы к из-
меняющимся условиям, что в свою очередь может
быть необходимым условием для поддержания го-
меостаза критически важных параметров.

Анализ разнообразия отдельных параметров
системы красной крови у A. uralensis и M. musculus
позволяет предположить существование разных
вариантов контроля со стороны гипотетического
“обобщенного регулятора” (Puzachenko, 2023).
При разных значениях меры самоорганизации
возможны три варианта регулирования: 1) относи-
тельно “мягкая” регуляция, при которой допуска-
ется существенная индивидуальная и сезонная ва-
риабельность параметров (мера самоорганизации R
меньше ≈0.24); 2) регуляция со средним уровнем
ограничений (R в интервале ≈0.25–0.30) и 3) “жест-
кое” регулирование (R >≈ 0.30).

У малой лесной мыши дисперсии параметров
красной крови в существенной степени обуслов-
лены сезонной динамикой, что свидетельствует о
способности регулятора адаптироваться к сезон-
ным изменениям в окружающей среде, т.е. ис-
пользовать первый и второй варианты контроля.
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Отсутствие аналогичной корреляции у домовой
мыши может быть обусловлено ее биологически-
ми особенностями: 1) низкой “чувствительностью”
регулятора к сезонным изменениям и, соответ-
ственно, отсутствием возможностей адекватной
реакции регулятора, или 2) жесткостью регулиро-
вания, которое нивелирует влияние окружающей
среды. Второй вариант предполагает качественно
более сложную структуру самого регулятора
(Conant, Ashby, 1970) у домовой мыши по сравне-

нию с малой лесной мышью, что, по нашему мне-
нию, маловероятно.

Моделирование BSPN показало, что видовые
ниши сильно дифференцированы в пространстве
двувидовой модели. При этом объем ниши у ма-
лой лесной мыши был закономерно больше, чем
у домовой.

Видовые модели позволяют отразить особен-
ности сезонной динамики BSPN. У малой лесной
мыши она отчетливо циклична, и уже в октябре
регулирование системы красной крови практиче-
ски переходит к “зимнему” режиму. При этом от-
носительно четко выделяются варианты “весенней”
и “летней” регуляции. У домовой мыши фактически
описываются только два состояния, соответствую-
щие “зиме” и всем трем остальным сезонам. Отно-
сительно слабо выделяется “осенний” сезон, а в
октябре система регуляции еще не переходит к
состоянию, характерному для “зимы”.

Максимальные значения меры самоорганиза-
ции BSPN у обоих видов были получены для зи-
мы и лета, а минимальные – для весны и осени
(рис. 6, табл. 7 и 8). В терминах объема BSPN это
означает, что в предполагаемые переходные сезо-
ны, весной и осенью, их актуальные ниши дости-
гали максимального объема и сокращались в объ-
еме зимой и летом. В терминах, описывающих ре-
гуляцию системы красной крови, это означает
усиление жесткости контроля параметров крови
зимой и летом и ослабление его весной и осенью.
Мы полагаем, что такое чередование усиле-
ния/ослабления жесткости регулирования систе-
мы красной крови, обнаруженное у малой лесной
и домовой мышей, отражает общий механизм пе-
рехода сложных биологических систем между
разными “стационарными” состояниями (в дан-
ном случае это “зимний” и “летний” сезоны).
Подобные переходы, по-видимому, сопровожда-
ются или инициируется снижением жесткости
регулирования, что расширяет возможности для
действия адаптационных механизмов в процессе
“поиска” системой нового стационарного состо-
яния.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В условиях среднегорий Центрального Кавка-

за (1800 м над ур. м., Приэльбрусье) были выявле-
ны существенные различия в регуляции парамет-
ров системы красной крови у гемисинантропа
малой лесной мыши (A. (S.) uralensis) и синан-
тропной домовой мыши (M. musculus). В годовом
цикле первый вид реализует гибкую стратегию
регулирования, выраженную в существенной се-
зонную изменчивости некоторых параметров
крови (RBC, MCHC, RET, ERP) при относитель-

Рис. 6. Циклическая сезонная динамика меры само-
организации (R) системы красной крови A. (S.) ural-
ensis (a) и M. musculus (б). Сезоны: I – “зима”, II –
“весна”, III – “лето”, IV – “осень”.
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ном гомеостазе гематокрита и содержания гемо-
глобина. Эта стратегия обеспечивает эффектив-
ную адаптацию к сезонным изменениям в окру-
жающей среде. Домовая мышь не демонстрирует
способности к такой адаптации, что является, ве-
роятно, основной причиной ее синантропии.

Мы считаем перспективным направлением
применение методологии анализа данных о си-
стеме красной крови млекопитающих, сочетаю-
щей многомерный и информационный анализ, а
также представление об актуальной “нише” пара-
метров системы красной крови. Предлагаемая
методология дает возможность исследовать как
структуру разнообразия параметров крови, так и
его пространственно-временную динамику. Наш
подход позволяет также рассматривать результаты
частных исследований регуляции систем крови у
млекопитающих в широком контексте фундамен-
тальных проблем биологического разнообразия,
динамики и самоорганизации биологических
систем.
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Diversity of the Red Blood Parameters System in the Pigmy Field Mouse and the House 
Mouse (Rodentia, Muridae) in the Elbrus Region: 

Multivariate and Information Analyses
M. M. Emkuzheva1, #, A. Yu. Puzachenko1, 2, F. A. Tembotova1,
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The variability and evenness (diversity) of the red blood parameters system was assessed for the first time us-
ing multivariate and information analysis methods in the synanthropic M. musculus and the hemisynanthrop-
ic A. (S.) uralensis in the Central Caucasus Mountains (Elbrus region). The paper introduces the concept of
the actual “niche” of the red blood parameters system in the multidimensional space of the descriptive mod-
el. The niches of A. (S.) uralensis and M. musculus were clearly differentiated, and the niche volume of
A. (S.) uralensis significantly exceeding that of M. musculus. Interspecific differences in the seasonal regula-
tion of blood parameters were described, which in A. (S.) uralensis was more complex and clearly cyclical
from “winter” to “autumn” season. The results obtained allowed us to conclude that, compared to M. mus-
culus, A. (S.) uralensis realises a more f lexible adaptation strategy to seasonal changes in the environment. The
tested methodology of data analysis allows to consider the results of particular studies on mammalian haema-
topoietic regulation in the broader context of problems of biodiversity, dynamics and self-organisation of bi-
ological systems.

Keywords: Apodemus (Sylvaemus) uralensis, Mus musculus, Central Caucasus, red blood parameters system,
erythropoiesis, diversity, entropy, self-organisation, adaptation
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Проведено исследование генетической и морфологической изменчивости южной формы европей-
ской хромосомной расы малой лесной мыши Apodemus (Sylvaemus) uralensis (Pallas, 1811) на Север-
ном Кавказе. Результаты анализа последовательностей фрагмента гена цитохрома b митохондри-
альной ДНК малой лесной мыши из 9 географических выборок Западного, Центрального и Восточ-
ной частей Северного Кавказа свидетельствуют о низкой степени их генетической обособленности
при относительно высоком разнообразии гаплотипов. Анализ морфологической изменчивости вы-
явил высокое многообразие, включающее три морфологические группы. Представители всех трех
или двух групп обнаружены в одних и тех же географических выборках, но их распределение не со-
ответствует гипотезе о случайной встречаемости. На основании косвенных свидетельств, сформу-
лированы гипотезы о возможных причинах наблюдаемых особенностей регионального биологиче-
ского разнообразия малой лесной мыши, требующих верификации в процессе будущих исследова-
ний. В частности, высказано предположение о существовании в позднем плейстоцене (130–
11.7 тыс. кал. л. н.) нескольких изолированных популяций на северном макросклоне Большого Кав-
каза, которые могли быть источниками для биологического разнообразия вида в голоцене.

Ключевые слова: малая лесная мышь, Apodemus (Sylvaemus) uralensis, цитохром b (cyt b), митохондри-
альная ДНК, череп, морфопространство, биологическое разнообразие, Северный Кавказ
DOI: 10.31857/S1026347023600838, EDN: GULVWF

ВВЕДЕНИЕ
Молекулярно-генетическое и морфологиче-

ское разнообразие являются частными проявле-
ниями общего феномена биологического разно-
образия (неоднородности живого вещества (Вер-
надский, 1978)), которое можно обнаружить как
на уровне отдельного организма (например, в
процессе его индивидуального развития), так и на
множестве (выборке) организмов, на уровне эко-
систем и биосферы в целом. Общая, физическая
природа разнообразия материальных систем поз-
воляет рассматривать биологическое разнообра-
зие в соответствии с трактовкой В.И. Вернадского
как “свойство … живого вещества на любом уровне
его организации, отражающее неопределенность
выбора, возможность преобразования, количество
информации или сложности” (Пузаченко Ю.,
2009). Иными словами, разнообразие может быть
представлено как функция, параметры и значе-
ния которой находятся в зависимости от прошло-

го и текущего состояний биологической системы
на любом уровне ее организации. “Неопределен-
ность выбора” системой того или иного состоя-
ния из некоторого множества потенциально воз-
можных есть следствие того, что живые системы
сильно не равновесны в термодинамическом
смысле и не полностью детерминированы или
“квазидетерминированы” (Beer, 1959). “Неопре-
деленность” прямо связана с изменчивостью и яв-
ляется ее внутренней причиной, т.е. создает необхо-
димое условие для “преобразования” систем, вклю-
чая их эволюцию. “Количество информации”,
напротив, отражает определенность сделанного
выбора конкретного состояния и, таким образом,
может интерпретироваться в широком смысле
как память системы. Информация в системах, в
том числе биосистемах, возникает (синтезирует-
ся) в процессе их преобразований и имеет свой-
ство накапливаться, ограничивая их потенциаль-
но возможное разнообразие в будущем.

УДК 57.041:57.042:57.055
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Безотносительно к онтологии, в разнообразии
(diversity), как природном феномене, можно вы-
делить три компоненты: 1) многообразие (variety) –
число объектов разного “сорта” (например, так-
сономическое разнообразие); 2) выравненность
(evenness, balance) – частота встречаемости, пред-
ставленность в выборке объектов разного “сор-
та”; 3) различия (disparity) между объектами (vari-
ability) как отражение феномена изменчивости
материальных систем (Stirling, 2007).

Предметом данного исследования является
многообразие и различия внутри сборной выбор-
ки малых лесных мышей Apodemus (Sylvaemus)
uralensis (Pallas, 1811) с Западного, Центрального
и Восточного Кавказа.

Малая лесная мышь – вид с обширным
евразийским ареалом, характеризуется экологи-
ческой толерантностью и не избегает антропоген-
но трансформированные местообитания, заселя-
ет разнообразные лесные и открытые биотопы от
равнин до среднегорий и высокогорий (в каче-
стве синантропа); по долинам рек, как интразо-
нальный вид, проникает в зону полупустынь. На
Северном Кавказе A. uralensis распространен от
предгорий до высокогорий.

Проведенные ранее цитогенетические и в
меньшей степени молекулярно-генетические ис-
следования выявили своеобразие южно-европей-
ской хромосомной формы внутри европейской
расы малой лесной мыши (Богданов, Розанов,
2005; Стахеев и др., 2011; Богданов и др., 2009,
2012). Составляющие европейскую расу восточ-
но-европейская и южно-европейская формы раз-
личаются по количеству хромосом с крупными
прицентромерными блоками гетерохроматина в
кариотипе и по размеру ядерного генома. Южно-
европейская хромосомная форма малой лесной
мыши распространена на Кавказе, в Закавказье,
Малой Азии, на Балканском полуострове и Кар-
патах (Богданов и др., 2009; Стахеев и др., 2011).

Результаты морфометрических исследований
черепа свидетельствуют о некоторой обособлен-
ности южно-европейской хромосомной формы
(Городилова, Васильева, 2014; Окулова и др., 2018б).
Морфометрическая изменчивость в северокавказ-
ских популяциях южно-европейской хромосомной
формы, по-видимому, присутствует, но пока по-
дробно не изучена (Кононенко, 2015; Гудова и др.,
2017).

В данной работе мы впервые попытались со-
поставить генотипическое и морфологическое
многообразия (variety) у малых лесных мышей
южно-европейской хромосомной формы на Се-
верном Кавказе, а также количественно оценить
изменчивость (variability) генетических и морфо-
метрических переменных.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Географические выборки

Животных отлавливали на Западном Кавказе в
окрестностях с. Хамышки (HAM; лето 2011–
2013 гг.), п. Гузерипль (GU: лето 2012 г.), плато
Лагонаки (LAG: лето 2012 г.), на Центральном
Кавказе в окрестностях г. Нальчик (NAL: весна
2008, 2009, 2011 и лето 2012 гг.), п. Эльбрус (EL:
лето 2012, осень 2009, 2007 гг.), с. Безенги (BES:
лето 2006, 2012, 2015 гг.), с. Псынадаха (PSY: лето
2002 г.), г. Железноводск на горе Развалка (ZH: лето
2013 г.) и на Восточном Кавказе (Тляратинский
район) в окрестностях с. Салда (SAL: 2016, 2019 гг.)
(рис. 1A, табл. 1). Уловистость животных демон-
стрировала отчетливую положительную связь с
весенними температурами и отрицательную с вы-
сотой местности над уровнем моря (рис. 1B), что
соответствует ранее опубликованным данным
(Гудова и др., 2017).

Молекулярно-генетические исследования
Учитывая сложность морфологической диа-

гностики лесных мышей Северного Кавказа
(Богданов и др., 2012; Окулова и др., 2018a) гене-
тическое определение их видовой принадлежно-
сти проводилось на территориях, где предполага-
лось присутствие кавказской мыши A. (S.) ponticus
Sviridenko, 1936 и степной (желтобрюхой) мыши
A. (S.) witherbyi Thomas, 1902 (= A. (S.) fulvipectus
Ognev, 1924).

Всего был генотипирован 121 экземпляр A. ural-
ensis (табл. 1) из 9 географических пунктов. 

Тотальную ДНК из образцов мышечной тка-
ни, зафиксированных в 96%-ном этиловом спир-
те, выделяли вручную с использованием набора
реагентов Diatom™ DNA Prep 100 (OOO “Лабора-
тория Изоген”, г. Москва) по инструкции произ-
водителя. Полученные растворы ДНК хранили
при температуре –18°С.

Амплификацию фрагментов гена цитохрома b
(cytb) митохондриальной ДНК осуществляли с
использованием набора MasterMix Х5 (“Диалат”,
Москва). Для полимеразной цепной реакции
(ПЦР) использовались праймеры L14115 (5'-GA-
CATGAAAAATCATCGTTG-3') и H15300 (5'-
GTTTACAAGACCAGAGTAAT-3') (Yasuda et al.,
2005) при параметрах ПЦР, рекомендованных в
цитируемой работе. Полученные ПЦР-продукты
очищали переосаждением в 0.15 М растворе аце-
тата натрия в 90% этаноле с последующей про-
мывкой 70% этанолом и визуализировали элек-
трофорезом в 1.5% агарозном геле в присутствии
бромистого этидия. Секвенирование проводили
на базе ООО Синтол (Москва).

Редактирование и выравнивание полученных
последовательностей проводили с использовани-
ем программы BioEdit (Hall, 1999). Для дальней-
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ТЕМБОТОВА и др.

шей статистической обработки использовали
участок гена cytb длиной 570 п.н. Определение
одинаковых последовательностей (гаплотипов)
выполняли с помощью он-лайн сервиса FaBox 1.5
(Villesen, 2007). Взвешенные (net distance) меж-
групповые генетические дистанции с использо-
ванием двухпараметрической модели Кимуры
(К2Р) рассчитывали в программе Mega 6. Филоге-
нетический анализ и построение древ проводили
в программе MrBayes v3.1.2 (Ronquist, Huelsen-
beck, 2003). Для построения медианной сети ме-
тодом Median Joining использовали программу
Network 4.6.1 (Bandelt et al., 1999). Количество га-
плотипов, значения гаплотипического (h) и нук-
леотидного разнообразия (π), среднее число за-
мен в парах гаплотипов, индексы Таджимы и Фу,
а также показатели демографической и простран-
ственной экспансий были рассчитаны в програм-
ме Arlequin v.3.5 (Excoffer, Lischer, 2010). Анализ
распределения наблюдаемых и ожидаемых значе-
ний попарных нуклеотидных различий мтДНК в
соответствии с моделями демографической (Rog-
ers, Harpending, 1992) и пространственной (Ray
et al., 2003) экспансий проводили также с помо-
щью программы Arlequin v.3.5.

Для укоренения филогенетического дерева в
качестве внешней группы использовалась после-
довательность гена cytb Mus musculus, размещен-
ная под номером AB649509 в базе GenBank (nc-
bi.nlm.nih.gov).

Морфометрические исследования. У 258 чере-
пов взрослых животных проведены измерения
черепа и нижней челюсти. Возраст животных
определяли по степени стертости коренных зубов
(Шварц и др., 1968). Измерение проводилось с
помощью штангенциркуля с точностью до 0.01 мм.
В работе использованы 14 промеров: 1. кондило-
базальная длина черепа (LCND); 2. длина лице-
вого отдела (LFC); 3. длина мозгового отдела
(LCP); 4. длина верхней диастемы (LUD); 5. дли-
на верхнего ряда зубов (LUT); 6. предглазничная
ширина (WPO); 7. межглазничная ширина (WINT);
8. ширина носовых костей в области размаха от-
ростков носовых костей (WNS); 9. скуловая ши-
рина (WZ); 10. наибольшая ширина мозговой
капсулы (WCP); 11. высота черепа в области бара-
банных камер (HCR); 12. длина резцового отвер-
стия (LIF); 13. длина нижнего ряда зубов (LDT);
14. высота нижней челюсти (HMB). Предвари-
тельный анализ не выявил статистически значи-
мого полового диморфизма ни по одной из пере-
менных, поэтому самцы и самки исследовались
совместно.

Методология и способ построения описатель-
ных моделей разнообразия размеров (SZM мор-
фопространство) и пропорций (формы, SHM
морфопространство) применительно к черепу
млекопитающих подробно описаны ранее (Пуза-

Рис. 1. а – места отлова животных (аббревиатуры выбо-
рок приведены в тексте). б – уловистость A. (S.) uralensis
(С: инд./100 ловушко-суток) в период отлова в зави-
симости от высоты местности над уровнем моря
(m.a.s.l.) и средней температуры воздуха в марте-мае
(toC): множественный коэффициент корреляции
уловистости r(z/xy) = 0.82, p = 0.04.
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ченко, 2016, 2023). Промеры стандартизировали,
а затем между всеми парами животных вычисля-
ли морфологические дистанции, используя ев-
клидово расстояние и коэффициенты сходства
Кендалла tb. Далее обе матрицы дистанций обра-
батывали методом неметрического многомерно-
го шкалирования, НМШ (Shepard, 1962; Kruskal,
1964). В результате получали две многомерные
модели – SZM и SHM морфопространства, соот-
ветственно. Они представляют собой евклидовы
пространства, в которых относительные положения
точек, соответствующих отдельным животным, за-
даются набором координат (= обобщенные пере-
менные, “скрытые” или “латентные” факторы).
Далее координаты SZM модели будут обозначать-
ся буквой “E”, а координаты SHM модели – бук-
вой “K” с порядковым номером, отражающим ве-
личину дисперсии, начиная с 1 (максимальная
дисперсия).

Оценка достаточного минимального/опти-
мального числа координат морфопространств
обычно представляет проблему (Davison, Jones,
1983). А.Ю. Пузаченко был описан формальный
метод оценки оптимальной размерности моделей
(НМШ) на основе серии значении мер их каче-
ства – “стресс типа 1” Краскела (Kruskаl, 1964),
при разном числе координат от 1 до d (макси-
мально 15, но не больше числа исходных проме-
ров) (Куприянова и др., 2003). Решение об опти-
мальном числе координат принимается в результате
сравнения значений “стрессов” для реальных и
модельных данных. Последние вычисляются для
набора случайных переменных с равномерным
распределением. Моделирование показало, что
при условии стандартизации данных и одинаковых
способах измерения морфологических дистан-
ций “стрессы” для случайных данных оказывают-
ся всегда выше. Это означает, что случайные ди-

Таблица 1. Объем и географическая характеристика выборки A. uralensis

Примечание: * – количество генотипированных животных в выборке для морфометрического анализа. mtDNA – число гено-
типированных животных, LAT, LON – географическая широта и долгота, соответственно, H – высота над уровнем моря в
метрах (Robinson et al., 2014), T°С среднегодовая температура воздуха, P – среднегодовая сумма осадков в мм (Karger et al.,
2017).

Название 
выборки

Пол
mtDNA LAT LON H T°С P

♂ ♀
Гузерипль 11 8 11*/2 44.00 40.08 653 +8.4 1036
Хамышки 10 8 15/4 44.06 40.06 604 +9.3 974
Лагонаки 19 18 27/5 44.04 40.00 1676 +3.4 1597
Нальчик 11 17 5/8 43.6 43.33 600 +9.5 627
Эльбрус 20 20 9/8 43.14 42.33 1840 +2.5 674
Безенги 20 17 3/6 43.09 43.14 1640 +2.2 754
Псынадаха 10 4 0/4 43.51 43.15 609 +8.3 549
Железноводск 21 25 0/7 44.09 43.01 670 +8.8 481
Салда 10 9 0/7 41.51 46.30 1870 +2.9 749

Таблица 2. Генетические дистанции на основе взвешенного генетического расстояния, рассчитанные по 570-пн
участку гена цитохрома b мтДНК (net distance) между выборками A. (S.) uralensis Северного Кавказа

Примечания: под диагональю – значения межгрупповых дистанций, над диагональю – соответствующие значения стандарт-
ной ошибки.

Выборки 1 2 3 4 5 6 7 8 9

Салда 0.0009 0.0010 0.0011 0.0029 0.0015 0.0022 0.0022 0.0028
Хамышки 0.0018 0.0001 0.0001 0.0012 0.0005 0.0008 0.0007 0.0018
Гузерипль 0.0018 0.0002 0.0004 0.0022 0.0012 0.0016 0.0017 0.0022
Лагонаки 0.0022 0.0001 0.0008 0.0012 0.0003 0.0005 0.0006 0.0018
Безенги 0.0065 0.0029 0.0053 0.0024 0.0009 0.0003 0.0003 0.0016
Эльбрус 0.0029 0.0009 0.0023 0.0006 0.0017 0.0004 0.0003 0.0016
Нальчик 0.0043 0.0015 0.0033 0.0010 0.0007 0.0008 0.0002 0.0016
Псынадаха 0.0049 0.0016 0.0038 0.0013 0.000 0.0006 0.000 0.0009
Железноводск 0.0065 0.0032 0.0052 0.0031 0.0024 0.0026 0.0020 0.0004
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станции всегда воспроизводятся хуже в НМШ.
Естественно полагать, что наибольшая разница
между “стрессами” для случайных и реальных
данных будет в случае модели НМШ с числом ко-
ординат (= размерностью) d, которая наиболее
точно воспроизводит исходные дистанции. При
меньшем d качество описания ухудшается, при
большем – модель будет переопределена, а каче-
ство описания как правило снижается. Стандар-
тизованную величину отклонений между двумя
наборами “стрессов” определяли по остаткам в
модели линейной регрессии между ними. Приме-
нение описанного метода к нашим данным (рис. 2)
дает оптимальную размерность 3 для SZM и 8 для
SHM морфопространства. В первом случае
НМШ модель воспроизводит 89%, а во втором –
81% дисперсии исходных морфологических ди-
станций.

Формально, координаты морфопространств
соответствуют независимым факторам неизвест-
ной природы (онтогенез, влияние экологических
факторов, генетика), определяющим организацию
морфологической изменчивости черепа. Даль-
нейший анализ SZM и SHM морфопространств
включал 1) описание их структуры с целью выделе-
ния групп промеров с относительно независимой
изменчивостью и 2) проверку “нулевой” гипотезы
об однородности распределения, т.е. соответствия
критериям нормального распределения каждой
из координат по тесту Шапиро–Уилка.

По результатам предварительного анализа ну-
левая гипотеза была отвергнута, в связи с чем воз-
никла задача выделения групп из общей выборки.
Для этого применили метод анализа гауссовских

смесей, GMM (Gridgeman, 1970), реализованный
в R пакете “mclust” v. 6.0.0 – “Clustering, Classifi-
cation and Density estimation using Gaussian Finite
Mixture Models” (Scrucca et al., 2016). Это относи-
тельно непредвзятый метод выделения групп,
каждая из которых имеет нормальное (гауссовское)
распределение, т.е. предполагается однородной.
Выбор параметров групповых распределений, наи-
более вероятного числа групп и последующая клас-
сификация элементов выборки происходит на ос-
нове критериев максимального правдоподобия
и/или байесовского информационного критерия.

Для оценки статистической значимости
сходств/различий между морфологическими
группами по отдельным промерам использовали
непараметрический анализ сходств – Analysis of
Similarities, ANOSIM (Clarke, 1993). Для сниже-
ния риска ошибки I рода использовали вероят-
ность p отклонения гипотезы об отсутствии раз-
личий с поправкой Бонферрони.

Аллометрия у взрослых животных характери-
зует согласованность и направление изменчиво-
сти разных частей черепа. Анализ главных компо-
нент (PCA) ковариационной матрицы логариф-
мированных промеров использовался для расчета
многомерных аллометрических коэффициентов
(MAC) (Jolicoeur, 1963; Klingenberg, Froese,1991;
Klingenberg, Zimmermann, 1992; Klingenberg,
1996). MAC промера черепа рассчитывается как
отношение его нагрузки (loading) на PC1 к отно-
шению 1/√m (где m – общее число промеров). Ве-
личина MAC в нашем случае отражает скорость и
направление изменений промера при увеличении
общих размеров черепа. Коэффициенты MAC

Рис. 2. Оценка оптимальной размерности d SZM (а) SHM (б) морфопространств: Stress – “стресс типа 1” Краскела,
полученный для реальных данных (Obs.Stress) и модельный (Mod.Stress) Std. Res. – стандартизованное отклонение
(Std.Res.) модели регрессии Obs.Stress = a + b*Mod.Stress. Число, обведенное окружностью, на оси абсцисс соответ-
ствует оптимальному числу координат морфопространств. Объяснения – в тексте.
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определяли для каждой морфологической группы
отдельно. Статистическая ошибка MAC опреде-
лялась с помощью бутстрепа выборок объемом
около 75% от исходной. Для 50 таких выборок бы-
ли определены средние значения MAC измере-
ний рассчитана его ошибка.

Для сравнения групп по изменчивости общих
размеров черепа сравнивали первые групповые
главные компоненты (PC1) относительно первой
главной компоненты, общей для всех трех групп
(GPC1). Последняя представляет собой “базовой
уровень” (“baseline”) этой изменчивости для со-
вокупной выборки. На графике PC1 могут распо-
лагаться по-разному относительно GPC1. Угол α
между GPC1 и конкретной PC1 зависит от коэф-
фициента b (α = arctan(b) * (180°/π) в уравнении
регрессии PC1 = a + b*GPC1. Существенные раз-
личия по этому параметру указывают на межгруп-
повые различия в обобщенных аллометрических
паттернах

Для классификации географических выборок
или морфологических групп применяли кластер-
ный анализ (метод UPGMA или ближайшего со-
седа (Neighbor joining, NJ). Метрику подбирали
индивидуально, ориентируясь на величину кофе-
нетического коэффициента корреляции (Rc) в
случае метода UPGMA. В качестве переменных
использовали значения координат центроидов
групп в морфопространствах, частоты встречае-
мости представителей разных групп и частоты
встречаемости гаплотипов.

Для идентификации новых и коллекционных
экземпляров в будущих исследованиях были по-
добраны дискриминантные функции (применя-
ли линейный дискриминантный анализ). Слу-
чайно отобранные подвыборки объемом пример-
но 2/3 выборки (172 животных) использовались
как обучающие, а оставшаяся треть – как тесто-
вые выборки. После 25 итераций описанной про-
цедуры определяли среднее значение качества
классификации экземпляров, с определенной ра-
нее принадлежностью к той или иной группе.

Кроме “mclust” v. 6.0.0 для обработки морфо-
метрических данных использовали пакеты STA-
TISTICA v. 8.0 (StatSoft, Tulsa, Oklahoma), NCSS v. 12
(ncss.com/software/ncss) и PAST (Hammer et al.,
2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Генотипическое многообразие

Проанализированный фрагмент гена cytb со-
держал 55 вариабельных позиций, а именно 47
транзиций и 10 трансверсий. Обнаружено 56 гап-
лотипов (рис. 3). Частоты нуклеотидов составляли:
A = 30.98%, T = 29.56%, C = 24.20% и G = 15.26%.
Среднее число замен в парах гаплотипов состави-
ло 4.19 ± 2.095. 36 гаплотипов оказались уникаль-

ными, остальные 20 обнаружены у нескольких
образцов (от 2 до 24). Животные с идентичными
гаплотипами были обнаружены в географических
выборках Западного и Восточного Кавказа. Так,
наиболее распространенный гаплотип (93SAL)
отмечен у 24 особей и встречался в 4 из 9 геогра-
фических выборок Восточного (Салда) и Запад-
ного (Хамышки, Гузерипль, Лагонаки) Кавказа.
Следует отметить, что данный гаплотип макси-
мально представлен в западно-кавказских выбор-
ках (95.8%). Второй по частоте встречаемости гап-
лотип (2BES) отмечен у 6 особей из разных геогра-
фических пунктов только Центрального Кавказа
(Безенги, Эльбрус, Нальчик, Псынадаха). Гаплотип
2459LAG является общим у 6 особей из Централь-
ного (Безенги, Нальчик) и Западного (Лагонаки)
Кавказа. Ряд гаплотипов обнаружен у нескольких
особей только лишь в пределах какой-либо одной
из географических выборок. Так гаплотипы 15EL и
17EL выявлены соответственно у 5 и 3 особей из
окрестностей п. Эльбрус, 3BES отмечен у 3 осо-
бей из окр. с. Безенги, 2460LAG – у 3 особей из
Лагонаки, а 100SAL – y 2 особей из окр. с. Салда.
Один и тот же гаплотип 5BES имели животные,
отловленные в окр. c. Безенги и г. Нальчика.

Дендрограмма, построенная с использовани-
ем Байесовского анализа, указывает на присут-
ствие двух гаплогрупп – A и B. В группу А вошли
гаплотипы малых лесных мышей Западного,
Центрального и Восточного Кавказа (рис. 3).
Группа B была сформирована гаплотипами особей
только с Западного и Центрального Кавказа. Вели-
чина взвешенной генетической дистанции между
гаплогруппами составила 0.31%. Низкими оказа-
лись и генетические дистанции между географиче-
скими выборками животных: 0–0.26% – между
центрально-кавказскими выборками, 0.01–0.08% –
между западно-кавказскими; максимальная ди-
станция (0.65%) получена при сравнении выбо-
рок Центрального и Восточного Кавказа.

Внутри указанных гаплогрупп не обнаружено
отдельных, отчетливых, хорошо поддержанных
кластеров, соответствующих каким-либо геогра-
фическим группировкам. Нуклеотидное разно-
образие (π) географических выборок варьировало
от 0.003 до 0.008 (табл. 3). Наименьшие значения
нуклеотидного разнообразия и среднего числа за-
мен в парах гаплотипов отмечено в выборке из
окр. с. Салда (Восточный Кавказ).

Доминирование уникальных гаплотипов в вы-
борках Псынадаха, Железноводск, Лагонаки,
Салда и Эльбрус обусловило более высокие зна-
чения их гаплотипического разнообразия: от 1 до
0.904 (табл. 3). В частности, уникальность всех
четырех гаплотипов в выборке Псынадаха опре-
делило самое высокое значение h. Однако все эти
гаплотипы идентичны гаплотипам животных из
других западно- и центрально-кавказских выбо-
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Рис. 3. I – Медианная сеть гаплотипов cyt b мтДНК A. (S.) uralensis Северного Кавказа. Диаметр кругов пропорциона-
лен числу особей, у которых был выявлен данный гаплотип. Красными точками обозначены гипотетические проме-
жуточные гаплотипы (mv1–mv9), которые не встречены. Цифрами указаны позиции в гене, в которых произошли за-
мены. Условные обозначения выборок: голубым цветом обозначена плато Лагонаки, красным – окрестности с. Ха-
мышки, черным – окрестности п. Гузерипль, коричневым – окрестности п. Эльбрус, оранжевым – окрестности с.
Безенги, белым – окрестности с. Псынадаха, синим – окрестности г. Нальчика, розовым – г. Железноводск, желтым
цветом окрестности с. Caлда. II – Филогенетическое дерево, полученное по результатам Байесова анализа, основан-
ное на анализе гаплотипов фрагмента гена cyt b мтДНК (570 п.н.). Числа в узлах ветвления – значения апостериорных
вероятностей более 0.5.
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рок (Лагонаки, Гузерипль, Эльбрус, Безенги,
Нальчик, Железноводск). Отмеченное справед-
ливо и для большинства других выборок, характе-
ризующихся высоким уровнем гаплотипического
разнообразия. Напротив, обращает на себя вни-
мание, что из 6 гаплотипов, выявленных в выбор-
ке из окр. г. Железноводск, 5 встречаются только
в ней и нигде больше. В целом, следует отметить,
что все исследованные выборки характеризуются
достаточно высокими значениями h, за исключе-
нием выборки из окр. п. Гузерипль. У 13 образцов
из этого локалитета было выявлено 5 гаплотипов,
из которых один (15GU) отмечен у 8 особей дан-
ной выборки и у мышей из других восточно-, цен-
трально- и западно-кавказских выборок (Салда,
Хамышки, Лагонаки); второй гаплотип обнару-
жен у двух особей, остальные три гаплотипа были
уникальными.

Из данных табл. 3 видно, что практически все
выборки характеризовались отрицательными
значениями тестов Таджимы (D) и Фу (Fs). Досто-
верные значения теста Фу получены для выборок

из окр. п. Эльбрус, г. Нальчика, плато Лагонаки,
с. Салда. Для объединенной выборки оба теста
дали отрицательные статистически значимые
значения (Fs = –25.747, p < 0.001; D = –1.879, p =
= 0.007), что, вероятно, может свидетельствовать
о расширении ареала.

Для проверки гипотезы о пространственном
или демографическом характере роста популяции
на Северном Кавказе построены гистограммы
распределения парных различий (mismatch distri-
butions) (рис. 4). Обе гистограммы имели унимо-
дальный характер распределения, однако оно
больше соответствовало модели пространственной
(SSD = 0.003, p = 0.49; r = 0.018, p = 0.55), чем демо-
графической экспансии (SSD = 0.003, p = 0.04; r =
= 0.018, p = 0.17).

Морфометрическая изменчивость. SZM морфо-
пространство с тремя координатами (E1–E3)
описывает изменчивость размеров черепа и ман-
дибулы. Координата E1 содержит информацию о
вариации “общих размеров” черепа (табл. 4).
Кондилобазальная длина демонстрирует макси-
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мальную корреляцию с E1 и является ее индика-
тором, так как не коррелирует с координатами E2
и E3. Большинство измерений черепа демонстри-
руют высокую и среднюю корреляцию с E1. В
этот “блок” промеров (Кононенко и др., 2005)
входят WZ, LFC, LCP, LUD, LDT, HMB (рис. 5B).
Дисперсия координаты E2 в основном отражает
изменчивость ширины носовых костей (WNS).
WNS является индикатором координаты E2 и из-
меняется независимо от общих размеров черепа.
Координата E3 в наибольшей степени коррели-

рует с предглазничной шириной (WPO), которая
является ее индикатором. В “блок” промеров,
связанный с E3 входят WINT и HCR.

Три измерения – LCND, WNS и WPO – фор-
мируют трехмерный ортогональной “базис из-
менчивости” (Темботова и др., 2005) размеров
всего черепа и определяют, соответственно, оп-
тимальную размерность SZM морфопростран-
ства (рис. 5а). Изменчивость ширины мозговой
капсулы (WCP) и межглазничной ширины
(WINT) черепа двойственна, включает две неза-

Таблица 3. Показатели нуклеотидного (π) и гаплотипического (h) разнообразия и значения тестов Таджимы (D)
и Фу (Fs) A. (S.) uralensis Северного Кавказа

Географические выборки
(размер выборки) N π ± S.E. h ± S.E. D Fs

Западный Кавказ
окр. пл. Лагонаки (n = 32) 21 0.008 ± 0.004 0.932 ± 0.034 –1.715 –11.434
окр. с. Хамышки (n = 19) 11 0.007 ± 0.004 0.860 ± 0.071 –1.098 –2.977
окр. п. Гузерипль (n = 13) 5 0.004 ± 0.002 0.628 ± 0.143 –1.223 –0.064

Центральный Кавказ
окр. с. Безенги (n = 9) 5 0.0035 ± 0.0025 0.833 ± 0.098 0.369 –0.848
окр. п. Эльбрус (n = 17) 11 0.006 ± 0.0038 0.904 ± 0.057 –0.470 –3.888
окр.с. Псынадаха (n = 4) 4 0.005 ± 0.0037 1.000 ± 0.177 –0.213 –1.414
окр. г. Нальчика (n = 13) 8 0.004 ± 0.0027 0.897 ± 0.067 –1.592 –3.035
окр. г. Железноводск (n = 7) 6 0.006 ± 0.004 0.952 ± 0.096 –0.354 –1.929

Восточный Кавказ
окр. с. Салда (n = 7) 5 0.003 ± 0.0023 0.905 ± 0.103 0.239 –1.889
В целом (n = 121) 56 0.007± 0.0040 0.951 ± 0.013 –1.879 –25.75

Рис. 4. Гистограмма распределения парных различий (mismatch distribution) для популяции A. (S.) uralensis на Север-
ном Кавказе: а – демографическая экспансия, б – пространственная экспансия: NP – число пар, PD – парные различия.
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висимые компоненты, одна из которых связана с
изменчивостью общих размеров, а вторая незави-
сима от нее. WCP дополнительно коррелирует с
координатой E2, а WINT – с E3. Изменчивость
длины верхнего ряда зубов (LUT) относительно
независима от базиса изменчивости и в целом
слабо упорядочена. Промеры WNS и LUD явля-
ются индикаторами координаты K1 (табл. 4). K1
коррелирует c индексами, характеризующими от-
носительную ширину носовых костей, пропорции
церебральной части черепа и относительную длину
верхнего зубного ряда: WNS/LCND – r = –0.80,
WNS/WPO = 0.77, HCR/WCP = –0.62 и
LUT/LCND = –0.56. Длина нижнего зубного ряда
(LDT) является индикатором координаты K2.
Кроме этого, К2 коррелирует с относительной ши-
риной между глазницами (WINT/LCND: r = –0.5,
p < 0.001). Относительные дисперсии координат
K3–K8 невелики (табл. 4), и поэтому мы не при-
водим их анализ.

Изменчивость промеров черепа воспроизво-
дится линейной комбинацией нескольких коор-
динат морфопространств. Ожидаемо максималь-
ные значения коэффициента детерминации (r2)
уравнений регрессии получены для промеров,
входящих в “блок”, который характеризует из-

менчивость общих размеров черепа (табл. 4). В
среднем, обе SZM и SHM модели содержат ин-
формацию о 70% дисперсии исходных промеров
(0.56–0.84%).

Тест Шапиро–Уилка в отношении координат
морфопространств только в двух случаях (E2, K1,
табл. 4) позволяет уверенно отклонить гипотезу о
нормальности их распределений и, следователь-
но, об однородности выборки в целом.

Модели GMM для координаты E2 предсказыва-
ют присутствие двух, а для K1-трех морфологических
групп животных, соответственно. Коэффициент
корреляции между E2 и K1 умеренно высок (–0.77,
p < 0.001, коэффициент детерминации – 0.6). Остат-
ки от регрессионной модели E2 = a + b × K1 не соот-
ветствуют гипотезе нормального распределения по
тесту Шапиро–Уилка (p = 0.003). Следовательно,
каждая из координат содержит специфическую
информацию. GMM модель (параметризация
групповых ковариационных матриц: эллипсои-
дальная форма, равный объем и одинаковая ори-
ентация относительно E2 и K1) поддерживает ги-
потезу о трех морфологических группах живот-
ных (рис. 6а).

Представители разных групп встречаются в
одних и тех же географических выборках, но с

Таблица 4. Коэффициенты корреляции координат SZM (E1–E3) и SHM (K1–K8) морфопространств с измере-
ниями черепа A. uralensis, коэффициент детерминации модели множественной линейной регрессии (r2), относи-
тельная дисперсия координат (v, %), тест Шапиро–Уилка гипотезы о нормальности распределений значений ко-
ординат (статистическая значимость, p) и число “групп” животных (G), определенных методом анализа гауссов-
ских смесей

Примечание. Подчеркнуты коэффициенты корреляции с измерениями черепа, формирующими “базис изменчивости” раз-
меров или пропорций черепа. Жирным шрифтом выделены коэффициенты с координатами, включенными, как независи-
мые переменные, в модель множественной линейной регрессии.

Промер E1 E2 E3 K1 K2 K3 K4 K5 K6 K7 K8 r2

LCND 0.90 –0.01 –0.13 0.45 0.36 –0.03 0.19 0.0 0.11 0.14 0.27 0.84
LFC 0.78 0.05 –0.13 0.29 0.45 –0.06 0.21 –0.25 0.06 0.12 0.01 0.77
LCP 0.65 0.12 –0.11 0.22 0.13 0.44 0.09 0.44 0.12 0.25 0.26 0.77
LUD 0.73 –0.34 –0.09 0.63 0.06 –0.03 0.16 –0.02 –0.11 –0.02 –0.21 0.76
LUT 0.28 0.37 0.0 –0.27 0.09 –0.44 –0.44 0.16 –0.01 0.24 0.21 0.56
WPO 0.38 0.23 0.60 –0.18 –0.15 –0.29 0.67 0.08 –0.16 –0.01 0.27 0.69
WINT 0.46 0.03 0.50 0.0 –0.21 –0.16 0.03 –0.30 0.53 –0.19 0.28 0.58
WNS 0.07 0.88 –0.01 –0.68 0.41 0.20 –0.04 0.08 –0.14 –0.28 0.04 0.77
WZ 0.82 0.06 –0.07 0.38 0.39 –0.19 –0.04 0.20 0.14 –0.32 0.23 0.82
WCP 0.51 –0.57 0.25 0.61 –0.42 –0.07 –0.08 0.22 0.03 –0.22 –0.10 0.69
HCR 0.48 0.16 0.37 –0.08 –0.04 0.26 0.25 0.15 0.55 –0.04 –0.14 0.63
LIF 0.56 –0.17 –0.24 0.38 –0.05 0.36 –0.19 –0.30 –0.25 –0.10 0.37 0.67
LDT 0.66 0.27 –0.23 0.10 0.52 0.02 0.03 0.05 0.15 0.24 –0.06 0.58
HMB 0.76 0.08 –0.23 0.38 0.53 –0.12 0.20 0.14 –0.03 0.01 0.16 0.73
v, % 59.7 23.3 17.0 21.7 15.4 12.7 11.8 10.3 10.1 9.3 8.7
p 0.30 <0.001 0.79 <0.001 0.02 0.43 0.28 0.02 0.02 0.20 0.89
G 1 2 1 3 1 1 1 1 1 1 1
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разной частотой. Таким образом, четкой связи
между географическим положением и морфоло-
гическим составом выборок не обнаружено. Од-
нако, в выборке из окрестностей Нальчика обна-
ружены только группы I, II, а в выборках из
окрестностей и Псынадаха и Железноводска –
только группы II и III.

В большинстве локальных выборок доминиру-
ет группа II. Преобладание животных из группы I
обнаружено в выборках Салда (84.2%), Лагонаки
(67.6%) и Хамышки (50%). Доля животных из
наиболее редкой группы III не превышала 30%
(выборка Эльбрус). Относительно часто эта группа
отмечалась также в выборках Псындаха (21.4%) и
Безенги (18.9%).

Различия между группами по отдельным проме-
рам черепа. Морфологические группы статисти-
чески значимо различаются между собой по соче-
танию некоторых промеров (рис. 6б–6г, табл. 5).
Группа I выделяется по сочетанию широких носо-
вых костей (WNS) с относительно узкой мозговой
капсулы (WCP). Животные из группы II выделяются
относительно длинной верхней диастемой (LUD).
Общие размеры черепа (LCND) в этих группах ста-
тистически не различаются. Группа III выделяется,
прежде всего, своими мелкими размерами черепа
(LCND, WZ, LDT, HMB).

Аллометрическая изменчивость. На рис. 7a при-
ведены линии регрессии между GPC1 и группо-
выми первыми главными компонентами (PC1).
Разное положение линий регрессии вдоль оси
GPC1 обусловлено различиями в общих размерах
черепа, а варьирование углов наклона (α) – раз-
ной относительной скоростью изменения отдель-
ных частей черепа при увеличении его общих раз-
меров. В случае, когда α равен 45°, изменения
происходят изометрически, при α > 45° наблюда-
ется положительная аллометрия, при α < 45° – от-
рицательная аллометрия. В морфологических
группах II и III линии регрессии имеют близкие
величины коэффициента наклона b, тем не ме-
нее, 95%-ные доверительные интервалы для уг-
лов α (48.7°–49.4°, 54.0°–57.2°, соответственно) у
них не пересекаются. При этом положительная
аллометрия сильнее выражена у животных из
группы III. В группе I череп в целом изменяется
изометрично, так как коэффициент b близок к 1
(0.99 ± 0.016), а угол α – к 45° (44.1°–45.9°).

Коэффициенты MAC (табл. 6) позволяют ис-
следовать различия между группами I – III по ал-
лометрии отдельных измерений черепа. Отме-
тим, что каждая из групп имеет уникальный алло-
метрический паттерн. В первую очередь это
относится к группе III, у которой коэффициенты
MAC не коррелируют с аналогичными коэффи-

Рис. 5. а – Корреляции промеров черепа и мандибулы с координатами SZM морфопространства (E1-E3): промеры –
индикаторы (LCND, WNS, WPO) формируют ортогональный “базис изменчивости” размеров черепа; WCP, WINT –
промеры, изменчивость которых включает две независимые компоненты. б – классификация промеров на основе аб-
солютных значений нагрузок (коэффициентов корреляций) на координаты SZM морфопространства (метод UPG-
MA, дистанция Манхеттена, Rc = 0.88); жирным шрифтом выделены индикаторы координат E1-E3, пунктиром выде-
лены основные “блоки” промеров с относительно независимой изменчивостью.
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циентами групп I и II. Между двумя последними
группами есть относительно слабая, но статисти-
чески значимая корреляция (0.59, p = 0.03).

Группа I характеризуется низким значением
MAC промера HCR и изометрической изменчи-
востью промеров WCP и HMB. К признакам
группы II относится изометрия LCND, положи-
тельная аллометрия LFC, LDT и HMB. Своеоб-
разная группа III отличается слабой обратной ал-
лометрией LUT, отрицательной аллометрией
WPO, HMB и сильной положительной алломет-
рией у WNS. Различия между группами затраги-
вают разные части черепа, следствием чего явля-
ется наблюдаемое высокое разнообразие его про-
порций в исследованной выборке.

Различия между морфологическими группами по
координатам морфопространств и коэффициентам
многомерной аллометрии. Мы использовали два
способа оценки морфологической дистанции
между морфологическими группами: 1) по отно-
сительному положению их центроидов в морфо-
логических пространствах; 2) по значениям MAC.

В SZM морфопространстве центроиды групп I
и II ближе друг к другу, чем к центроиду группы
III. В SHM морфопространстве все группы при-
мерно равноудалены друг от друга. Совокупно, по
изменчивости размеров и пропорций черепа,
группы I и II несколько ближе друг к другу, чем к
группе III (рис. 7б).

Рис. 6. а – разделение выборки A. (S.) uralensis на три морфологические группы (I, II, и III) методом конечных гаус-
совских смесей по двум координатам SZM (E2) и SHM (K1) морфопространств. б–г – средние (M), стандартные от-
клонения (sd), минимальные (min) и максимальные (max) значения некоторых промеров черепа в морфологических
группах I – III.
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По значениям MAC группы I и II также оказа-
лись более подобны между собой и дифференци-
рованы от группы III (рис. 7в).

Различия между морфологическими группами по
частотам встречаемости гаплотипов. В группах I и
II было обнаружено 7 общих гаплотипов из 38,
т.е. около 18%. Если принять во внимание только
гаплотипы, обнаруженные более 1 раза (11 гапло-
типов), то из них доля общих для двух групп со-
ставила около 64%. Результат следует рассматри-
вать как сугубо предварительный, поскольку для
группы III имелись данные только по трем жи-
вотным.

По распределению гаплотипов морфологиче-
ские группы I и II располагались на дендрограмме
ближе друг к другу, чем группа III (рис. 8в), что не

противоречит их морфологической классифика-
ции на рис. 7б, 7в.

Различия между географическими выборками по
встречаемости морфологических групп и по встре-
чаемости гаплотипов. Для некоторых географиче-
ских выборок имелись данные о генетическом со-
ставе (табл. 1).

По распределению гаплотипов (рис. 8а) группа
выборок из Западного Кавказа (Гузерипль, Ха-
мышки, Лагонаки) отделяется от центрально-
кавказской группы (Эльбрус, Безенги). Выборка
из окр. Нальчика (использована как “внешняя
группа”) из предгорий Центрального Кавказа
удалена от обеих групп. Классификация тех же
выборок по распределению частот встречаемости
морфологических групп I–III (рис. 8б) хотя и не
изоморфна предыдущей, но не исключает при-
сутствия генетического сигнала.

Классификации всех локальных выборок
(рис. 8в) выделяет кластер с преобладанием жи-
вотных из морфологической группы I (Хамышки,
Лагонаки и Салда). В остальных выборках домини-
ровали представители группы II. В целом, распре-
деление групп по выборкам из локальных популя-
ций значимо отличается от случайного (Χ2 = 114.5,
df = 16, p < 0.0001).

Не случайная встречаемость представителей
морфологических групп на градиентах экологиче-
ских переменных. На фоне значительного размаха
изменчивости экологических параметров в реги-
оне (табл. 1), представители наиболее многочис-

Таблица 5. Статистики (средне (M), стандартная ошибка (m), дисперсия (v)) промеров черепа и коэффициенты
многомерной аллометрии (MAC) в морфологических группах I (N = 75), II (N = 146) и III (N = 37)

Примечание. Жирным шрифтом выделены значения средних, значимо отличающиеся от двух других групповых средних, под-
черкнуты значения средних, отличающиеся от любой одной групповой средней, в соответствии с результатами одномерного
анализа сходств между группами (ANOSIM) при p < 0.02 с коррекцией Бонферрони.

Промер
I II III

M ± m v MAC M ± m v MAC M ± m v MAC

LCND 23.7 ± 0.08 0.51 0.84 ± 0.01 24.1 ± 0.06 0.59 1.06 ± 0.01 22.7 ± 0.09 0.32 0.44 ± 0.01
LFC 14.3 ± 0.06 0.28 0.83 ± 0.02 14.4 ± 0.05 0.39 1.37 ± 0.01 13.6 ± 0.11 0.47 1.25 ± 0.03
LCP 11.9 ± 0.05 0.16 0.67 ± 0.01 12.0 ± 0.03 0.16 0.59 ± 0.01 11.5 ± 0.06 0.12 0.82 ± 0.01
LUD 6.4 ± 0.05 0.18 1.77 ± 0.02 6.8 ± 0.03 0.09 1.33 ± 0.01 6.3 ± 0.05 0.08 1.00 ± 0.03
LUT 3.7 ± 0.02 0.02 0.56 ± 0.02 3.6 ± 0.01 0.02 0.46 ± 0.01 3.6 ± 0.03 0.03 –0.30 ± 0.05
WPO 3.5 ± 0.03 0.07 1.82 ± 0.03 3.3 ± 0.02 0.04 1.52 ± 0.03 3.4 ± 0.03 0.04 0.45 ± 0.06
WINT 4.1 ± 0.02 0.02 0.48 ± 0.01 4.1 ± 0.01 0.02 0.61 ± 0.01 4.0 ± 0.02 0.02 0.39 ± 0.03
WNS 3.4 ± 0.02 0.02 0.59 ± 0.02 3.0 ± 0.02 0.04 0.59 ± 0.05 3.1 ± 0.03 0.04 2.38 ± 0.06
WZ 12.5 ± 0.05 0.15 0.73 ± 0.01 12.6 ± 0.03 0.14 0.93 ± 0.01 12.1 ± 0.05 0.10 0.54 ± 0.02
WCP 10.8 ± 0.06 0.24 1.07 ± 0.01 11.4 ± 0.02 0.07 0.37 ± 0.01 11.3 ± 0.06 0.13 0.69 ± 0.01
HCR 8.8 ± 0.03 0.05 0.19 ± 0.01 8.7 ± 0.02 0.06 0.62 ± 0.01 8.7 ± 0.04 0.07 0.65 ± 0.02
LIF 4.6 ± 0.03 0.06 1.20 ± 0.02 4.8 ± 0.02 0.06 0.72 ± 0.03 4.6 ± 0.04 0.06 1.27 ± 0.03
LDT 13.1 ± 0.08 0.50 0.74 ± 0.03 13.0 ± 0.04 0.27 1.25 ± 0.01 12.4 ± 0.05 0.11 0.29 ± 0.01
HMB 6.6 ± 0.03 0.08 1.02 ± 0.02 6.7 ± 0.03 0.10 1.42 ± 0.01 6.2 ± 0.04 0.06 0.88 ± 0.093

Таблица 6. Коэффициенты и константы классифика-
ционных функций для разделения морфологических
групп I–III A. (S.) uralensis на Северном Кавказе

Промер Группа I Группа II Группа III

LCND 38.44 38.75 34.83
LUD –23.24 –18.82 –20.58
WPO –14.22 –27.44 –20.06
WNS 48.75 31.59 35.896
WCP 67.88 77.11 78.53
Константа –806.36 –844.28 –796.63



S96

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

ТЕМБОТОВА и др.

ленной группы II чаще отмечались (Χ2 в тесте
сравнения медиан 12.6, p = 0.002) в предгорьях;
медиана 600 м над ур. м.), а представители I и III
групп – в среднегорьях (медиана больше 1680 м
над ур. м.). Соответственно, медиана среднегодо-
вой температуры воздуха для группы II составила
около +8.5°С, а для двух других групп – менее
+3.3°С (Χ2 = 28.6, p < 0.001). Животные из группы
I чаще (Χ2 = 15.6, p < 0.001) встречались в условиях
относительно высокого увлажнения (медиана го-
довой суммы осадков – 973 мм) по сравнению с II
и III группами (медианы меньше 690 мм). Эти
данные не противоречат фактам совместной
встречаемости разных групп в одних и тех же вы-
борках, поскольку демонстрируют только тен-
денцию к предпочтению разных экологических
условий.

Идентификация принадлежности к морфологиче-
ским группам с помощью линейного дискриминантного
анализа. Для построения дискриминантной функ-
ции были отобраны промеры, отражающие
структуру базиса изменчивости размеров черепа,
и, одновременно, характеризующие морфологи-

ческие группы (табл. 6): WNS, WCP, WPO,
LCND, LUD. Используя эти промеры в линей-
ном дискриминантном анализе и классифика-
цию GMM на основе координат E2 и K1, в тесто-
вых случайных выборках (1/3N = 86) удалось пра-
вильно идентифицировать в среднем 96.6 ± 0.43%
(89%–100%) животных. Большинство “ошибочно”
определенных экземпляров были из группы III
(61%), а наименьшее их число – из группы II (12%).

ОБСУЖДЕНИЕ
Молекулярно-генетическая изменчивость

Результаты проведенного анализа последова-
тельностей фрагмента гена cytb малых лесных мы-
шей из 9 географических выборок Северного
Кавказа свидетельствуют о низкой степени их ге-
нетической обособленности. Несмотря на разде-
ление на Байесовском дереве гаплотипов на две
группировки, генетические дистанции (Net dis-
tance) между ними оказались незначительными.

Следует также отметить, что не прослеживается
четкой связи между положением гаплотипов на

Рис. 7. а – аллометрические паттерны трех морфологических групп (I, II, III) A. (S.) uralensis: GPC1 – первая главная
компонента, общая для всех групп, отражающая изменчивость размеров черепа и нижней челюсти, PC1 – первые
главные компоненты для морфологических групп; приведены уравнения регрессии для каждой групповой PC1
(GIPC1/GIIPC1/GIIIPC1 = a + b*GPC1, b = tg(α)). б, в – дифференциация групп I, II, и III по координатам центро-
идов морфологических ниш в SZM и ZHM моделях (б: метод UPGMA, дистанция Евклида, Rc = 0.99), аллометриче-
ским коэффициентам MAC (в: метод UPGMA, коэффициент корреляции Пирсона, Rc = 0.99); числа около узлов –
бутстреп-поддержка ветвления в % (100 повторов).
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дендрограмме и их географической приурочен-
ностью. При попарном сравнении географиче-
ских выборок дистанции между ними также ока-
зались низкими и не превышали 0.65%. При этом
наименьшую обособленность продемонстриро-
вали западно-кавказские выборки, а наибольшая
отмечалась при сравнении восточно- и централь-

но-кавказских выборок (Салда-Безенги, Салда-
Железноводск).

Анализ литературных данных, полученных на
основании анализа того же фрагмента мтДНК,
для популяций в пределах разных видов р. Apode-
mus (Sylvaemus) показал, что нуклеотидное разно-
образие составляет от 0.11 до 1.8% (Челомина,

Рис. 8. Классификация географических выборок (а–в) и морфологических групп I–III (г) A. (S.) uralensis (аббревиату-
ры названий выборок приведены в главе Материалы и методы; числа около узлов – бутстреп-поддержка (100 повто-
рений) ветвления в %.). а – классификация географических выборок на основе распределений частот встречаемости
в них разных гаплотипов: метод ближайшего соседа (NJ), метрика Брея-Кертиса, внешняя группа – выборка из
окрестностей г. Нальчик, “NAL”. б – классификация географических выборок, для которых имелись генетические
данные, на основе распределений частот встречаемости в них представителей морфологических групп I–III: метод
ближайшего соседа (NJ), метрика Брея-Кертиса, внешняя группа – выборка из окрестностей г. Нальчик, “NAL”; по-
казано соотношение групп I и II в кластерах, которые выделены пунктирной линией. в – классификация всех геогра-
фических выборок на основе распределений частот встречаемости в них представителей морфологических групп I–
III: метод ближайшего соседа (NJ), метрика Брея-Кертиса; приведена относительная встречаемость в процентах пред-
ставителей групп I–III и соотношение групп I и II в каждом из кластеров, которые выделены пунктирной линией. г –
классификация морфологических групп I–III распределений частот встречаемости разных гаплотипов у представите-
лей разных групп: метод ближайшего соседа (NJ), метрика Брея-Кертиса.
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48
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100
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(в)

HAM 50% I; 44% II; 6% III

16% I; 60% II; 24% III

21% I; 77% II; 2% III

0% I; 88% II; 12% III

73% I; 23% II; 4% III

BES

NAL
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EL
LAG

SAL

PSY

HZ

0.45

73

100

0.60 0.750.300.150
Similarity

(г)

III

II

I
HAM
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Атопкин, 2010; Ялковская и др., 2018; Kryštufek
et al., 2012; Вalasanyan et al., 2018). Среднее значе-
ние h (0.886) оказалось ниже, чем в работе А.С.
Богданова с соавторами (2012) (0.985) по анализу
митохондриального гена первой субъединицы
цитохромоксидазы (COI).

Полученные данные позволяют сформулиро-
вать две гипотезы о причинах формирования
описанного регионального молекулярно-генети-
ческого паттерна. Во-первых, слабо выраженная
пространственная структура этого паттерна может
свидетельствовать в пользу гипотезы об относи-
тельно недавнем и быстром расселении и увеличе-
нии численности малой лесной мыши на Северном
Кавказе. В рамках первой гипотезы предполага-
ется расселение из одной популяции с низким
эффективным размером при условии достаточного
времени для восстановления разнообразия гапло-
типов посредством мутации, но недостаточного
времени для накопления различий в нуклеотидных
последовательностях (Avice, 2000). Вторая, и на
наш взгляд более вероятная гипотеза, предпола-
гает недавнюю быструю экспансию из несколь-
ких удаленных или разобщенных в течение неко-
торого времени популяций.

Отрицательные индексы нейтральности Та-
джимы и Фу поддерживает гипотезу быстрой экс-
пансии популяции, поскольку действие отрица-
тельного отбора крайне маловероятно (Бочкарев
и др., 2020; Григорьева и др., 2015). Унимодаль-
ный характер нуклеотидных различий также сви-
детельствует в пользу гипотезы о быстром росте
численности популяций или географической экс-
пансии с высокой миграционной активностью со-
седних популяций при общей нестабильности де-
мографической структуры населения (Rogers,
Harpending, 1992; Ray et al., 2003).

Необходимы дальнейшие исследования гене-
тической структуры малых мышей Северного
Кавказа для проверки обеих гипотез. Эти иссле-
дования должны принять во внимание и морфо-
логическую неоднородность населения мышей,
продемонстрированную в этом исследовании.

Морфологическое многообразие и изменчивость.
Изменчивость размеров черепа малой лесной
мыши описывалась моделью с тремя координата-
ми. Эта размерность типична для SZM морфо-
пространств черепа млекопитающих (Пузаченко,
2016). В тоже время, размерность SHM морфо-
пространства была очень велика – 8 при “инвари-
анте” 4 (Пузаченко, 2016), что указывает на высокое
разнообразие (evenness) формы черепа в нашей вы-
борке. На графике “Std.Res.” (рис. 2B) кроме од-
ного глобального минимума имеются еще два
локальных. Таким образом, структура изменчи-
вости проявляется нечетко. Можно, например,
полагать, что SHM модель с 4 координатами была
бы не существенно хуже модели с 8 координата-

ми. Соответствие распределений значений коор-
динат морфопространств гипотезе нормального
распределения интерпретируется как признак од-
нородности выборки или отсутствия структуры в
изменчивости, которая в таком случае соответ-
ствует представлению о “равновесном” состоянии
“морфологической системы” (Пузаченко, 2023).
Распределения большинства компонент измен-
чивости как размеров, так и пропорций черепа
соответствовали этой гипотезе. Однако распреде-
ления координат E2 и K1 сильно отклонялись от
нормального. Этого достаточно, для того чтобы
сделать вывод о “неравновесности” морфосистемы
в целом. Содержательно отклонение от равновесия
подразумевает действие факторов, влияющих на
разнообразие. Это влияние может проявлять себя
двояко: 1) как ограничение (уменьшение) разно-
образия в смысле выравненности (evenness, bal-
ance) и 2) как ослабление таких ограничений, что
приводит, соответственно, к противоположному
результату. Первый вариант соответствует случаю
с координатой E2, распределение которой отчет-
ливо бимодально. Распределение К1 неотчетливо
полимодальное, так что форма распределения
становится ближе к равномерному, что больше
соответствует случаю 2.

Мы показали, что “неравновесность” морфо-
системы малой лесной мыши на Северном Кав-
казе есть следствие присутствия в регионе и, что
особенно важно, в одних и тех же локальных по-
пуляциях трех морфологических форм животных.

По отдельным промерам различия между ни-
ми оказались неожиданно большими, позволяю-
щими атрибутировать более 90% экземпляров.
Интересный факт состоял в том, что эти морфо-
логические группы различались в основном по
промерам, изменчивость которых не связана с из-
менчивостью общих размеров черепа. Отметим,
что по данным Е.П. Кононенко (2015), носовая
ширина и ширина мозговой капсулы, играющие
ключевое значение в дифференциации морфоло-
гических групп I и II, относятся к промерам, диф-
ференцирующим малую лесную и кавказскую
мышей. Аналогично, длина мозговой капсулы,
которая у кавказской мыши непропорционально
меньше, чем у малой лесной, отличает группу III
от остальных двух групп (табл. 5, рис. 6г). Описанная
нетривиальная морфологическая дифференциация
северокавказских малых лесных мышей соответ-
ствовала существенным различиям в аллометриче-
ских паттернах, характеризующих специфические
групповые особенности изменчивости черепа и его
отдельных частей (табл. 5, рис. 7а и 7в).

Отметим, что наша выборка включала живот-
ных, отловленных в разные годы, преимуществен-
но в осенний период, во время сезонного максиму-
ма численности популяций. Поэтому мы с высо-
кой вероятностью исключаем влияние периода
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сбора данных на присутствие разных морфологи-
ческих групп в выборках из одних и тех же ло-
кальных популяции. Измерения черепов были
проведены одним исследователем за относитель-
но короткий промежуток времени. Поэтому так-
же можно исключить смещения в измерениях,
например, максимальной ширины носовых ко-
стей, обусловленные особенностями разных “из-
мерителей”.

Мы отмечаем несовпадение нечеткой генети-
ческой структуры, описанной по изменчивости
гена цитохрома b, с морфологическим многооб-
разием черепа малых лесных мышей. На уровне
гипотезы мы предполагаем, что распределение
встречаемости гаплотипов в морфологических
группах и между локальными географическими
выборками не случайно (рис. 8). Однако требуют-
ся дополнительные данные по изменчивости ци-
тохрома b, так и по другим возможным генетиче-
ским маркерам для проверки этой гипотезы.

Информация, которой мы располагаем на дан-
ный момент, не позволяет определить причины
описанного феномена, но все-таки дает возмож-
ность для некоторых спекуляций. Во-первых,
примем во внимание неслучайное распределение
трех морфологических групп в локальных выбор-
ках и тенденцию к выбору разных экологических
условий. Во-вторых, будем считать, что процесс
заселения северного макросклона Большого Кав-
каза происходил исторически относительно
быстро и недавно, как это следует из анализа ге-
нетической изменчивости.

Немногочисленные палеонтологические дан-
ные указывают на то, что в позднем плейстоцене
(130–11.7 тыс. л. н.) представители подрода Syl-
vaemus существовали на Северном Кавказе в не-
скольких рефугиумах. Они связаны со следующими
местонахождениями: Краснодарский край, бассейн
р. Белая, 44.18° СШ, 40.0° ВД, 1350 м над ур. м., Мез-
майская пещера, слои 2-3, (≈71–33 тыс. кал. л. н.)
(Baryshnikov et al., 1996; Голованова и др., 1998);
Краснодарский край, бассейн р. Мзымта,
43.52°СШ, 39.98°ВД, 185 м над ур. м., Ахштыр-
ская пещера, слой 2б, (23.55 ± 0.6 тыс. кал. л. н.)
(Барышников, 2012), слой 4, Адыгея, бассейн
р. Губс, 44.29° СШ, 40.59° ВД, 500 м над ур. м. Ка-
сожская пещера (≈17–12 тыс. кал. л. н.) (Golova-
nova et al., 2014). Все перечисленные местонахож-
дения расположены на западе региона в бассейне
р. Кубань. На Центральном и Восточном Кавказе
находок лесных мышей плейстоценового возрас-
та пока нет, но нельзя исключать того, что цен-
трально-кавказские и восточно-кавказские рефу-
гиумы все же существовали в бассейнах Терека
или Самура. Из одного или нескольких рефуги-
умов заселение видом Северного Кавказа про-
изошло, вероятно, только в голоцене, не исклю-
чено, что в основном в интервале ≈10.3–5.75 тыс.

кал. л. н., т.е. между бореальным и атлантическим
временем. Однако палеонтологические свиде-
тельства этого процесса практически отсутству-
ют. Отметим мезолитическое местонахождение
Сосруко в бассейне р. Баксан на высоте 800 м над
уровнем моря, датируемое бореалом (≈8.5 тыс. кал.
л. н.) (Верещагин, 1959). Горная местность могла
замедлять этот процесс в направлении запад-во-
сток или восток-запад. Поэтому мы не исключа-
ем, что процесс расселения продолжился и в
позднем голоцене, причем на него могла влиять
хозяйственное освоение среднегорий человеком.

Наша гипотеза предполагает существование
на Северном Кавказе в конце плейстоцена не ме-
нее двух разобщенных рефугиумов малой лесной
мыши. Первый, “западный” рефугиум, который,
вероятно, располагался в среднегорьях Западного
Кавказа (например, в районе Мезмайской пеще-
ры), ассоциируется с морфологической группой
I. Об относительно длительной изоляции малых
лесных мышей на северном макросклоне Запад-
ного Кавказа (Лагонаки) свидетельствует диффе-
ренциация гаплотипов гена суt b (Григорьева и
др., 2018) между ними и мышами Европейской
формы из низовьев Дона (Ростовской области).
Обитание в течение длительного времени на отно-
сительно большой высоте могло способствовать
адаптации мышей этой популяции к гипоксии и
низким температурам. На такую возможность кос-
венно указывает “предпочтение” среднегорий
животными из этой группы. Расселение живот-
ных из предполагаемого западного рефугиума
происходило в восточном направлении. Извест-
ная на сегодняшний день наиболее восточная
точка, где доминирует форма I расположена на
46.5°ВД на высоте более 1800 м над ур. м. Можно
также предположить, что рефугиум, связанный с
происхождением морфологической группы II,
располагался в конце плейстоцена на Централь-
ном Кавказе в условиях низкогорий. Животные
этой группы могли расселяться как на запад, так и
на восток в основном по низкогорьям. Имеющи-
еся данные позволяют предположить, что запад-
ное направление превалировало, но нужно боль-
ше данных из восточной части Северного Кавказа
для проверки этой гипотезы. Происхождение
морфологической группы III неопределенно.
Она обнаружена во всех локальных выборках, но
нигде не доминирует. Поскольку она чаще всего
встречается на Центральном Кавказе, можно
предположить, что рефугиум этой очень своеоб-
разной формы располагался там же. В качестве
альтернативы можно допустить восточное проис-
хождение этой формы и даже ее происхождение в
результате гибридизации форм I и II.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Данную работу следует рассматривать как пер-

вое масштабное исследование генетической и
морфологической изменчивости южной формы
европейской хромосомной расы малой лесной
мыши на Северном Кавказе. Его основной ре-
зультат состоит в противоречивом сочетании от-
носительно слабо выраженной в географическом
пространстве генетической структуры населения
и, одновременно, в присутствии морфологиче-
ских групп, существенно дифференцированных
относительно друг друга.

На основании косвенных свидетельств сфор-
мулированы гипотезы о возможных причинах на-
блюдаемых особенностей регионального разно-
образия малых лесных мышей, требующие вери-
фикации в процессе дальнейших исследований.

В будущих исследованиях необходимо рас-
смотреть влияние сезонного фактора, т.е. изменчи-
вость морфологических характеристик у разных ге-
нераций мышей в течение сезонного цикла. Само-
стоятельный интерес представляет изучение
онтогенеза в разных морфологических группах,
принимая во внимание описанные межгруппо-
вые различия в аллометрии.

Мы обращаем внимание на потенциальную
роль горных условий и хозяйственной деятельно-
сти человека на формировании современного
паттерна изменчивости малой лесной мыши, ко-
торая требует специальных исследований. Воз-
можные направления исследований для объясне-
ния морфологического многообразия малых лес-
ных мышей могут включать также изучение
особенностей физиологии и биохимии морфоло-
гических форм в связи с экологическими гради-
ентами в разных вариантах горной поясности Се-
верного Кавказа (Темботов, 1972). Возможно, что
именно горные условия как в прошлом, так и в
настоящем в какой-то мере ограничивают сво-
бодную “дисперсию” животных, имевших разное
происхождение, и, таким образом, способствуют
сохранению в современном морфологическом
разнообразии информации о истории вида на
этой территории.
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Genetic and Morphological Variability of the Small Wood Muse 
(Apodemus (Sylvaemus) uralensis, Rodentia) in the North Caucasus

F. A. Tembotova1, A. Yu. Puzachenko1, 2, A. Kh. Amshokova1,
E. P. Kononenko1, and M. M. Emkuzheva1, #

1 Tembotov Institute of Ecology of Mountain Territories Russian Academy of Science,
I. Armand str., 37a, Nalchik, 360051 Russia

2 Institute of Geography Russian Academy of Science, Staromonetniy per. 29, Moscow, 119017 Russia
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The genetic and morphological variability of the southern form of the European chromosomal race of the
small wood mouse Apodemus (Sylvaemus) uralensis (Pallas, 1811) in the North Caucasus was studied. The re-
sults of the sequence analysis of the cytochrome b gene fragment from 9 geographical samples from the west-
ern, central and eastern parts of the North Caucasus indicate a low degree of their genetic isolation with a rel-
atively high diversity of haplotypes. Analysis of morphological variability revealed high variety: three mor-
phological groups were identified. Representatives of all three or two groups were found in the same
geographical samples, but their distribution did not conform to the hypothesis of random occurrence. Based
on indirect evidence, hypotheses about possible causes of the observed features of regional small forest mouse
biodiversity are formulated, which require verification in the course of future studies. In particular, we hy-
pothesised that in the Late Pleistocene (130–11.7 thousand cal yr BP) there were several isolated populations
in the region that could have been sources of species diversity in the Holocene.

Keywords: small wood mouse, Apodemus (Sylvaemus) uralensis, cytochrome b (cyt b), mitochondrial DNA,
skull, morphospace, biological diversity, North Caucasus
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По результатам применения метода “анализа горячих пятен” по материалам 51 космоснимка Land-
sat на примере участка “Буртинская степь” заповедника “Оренбургский” описана динамика ареа-
лов положительных аномалий фитомассы относительно окрестности радиусом 300 м. Цель иссле-
дования – установить зависимость изменчивости ареалов повышенной фитомассы от ландшафт-
ной структуры и гидротермических условий. Установлено, что переключение фитоценозов
переходных зон от степного к луговому типу функционирования обеспечивается варьированием
соотношения ксерофитов и мезофитов в зависимости от колебаний гидротермических условий.
Повторяемость и площадь положительных аномалий фитомассы в днищах лощин коррелирует с их
площадью на частично залесенных склонах, что указывает на позитивную роль лесной раститель-
ности в устойчивости притока влаги в днища. В обезлесенных водосборах солнечных склонов пло-
щадь положительных аномалий фитомассы определяется запасом снеговой влаги, а в водосборах
северных склонов – осадками теплого периода. Решающее значение для наиболее устойчивых по-
ложительных аномалий фитомассы имеют показатели конвергенции влаги и вогнутость рельефа, а
не площадь водосбора.

Ключевые слова: степь, NDVI, анализ горячих пятен, ареал, динамика, рельеф, гидротермические
условия
DOI: 10.31857/S1026347023600796, EDN: GTSIWB

Трудоемкость определения фитомассы долгое
время сдерживало исследования ее простран-
ственной организации. Временные ряды были
получены на серии модельных площадок в раз-
ных ландшафтных зонах, что позволило создать
фундаментальные сводки как о балансе фитомас-
сы, так и о ее географических различиях (Базиле-
вич, 1993; Титлянова и др., 2018). Однако лишь с
ростом доступности материалов космической
съемки и с разработкой вегетационных индексов,
прежде всего – нормализованного разностного
вегетационного индекса (NDVI) как индикатора
зеленой фитомассы, в последние два десятилетия
появилась возможность оценивать тренды био-
продуктивности и получить континуальную кар-
тину пространственного варьирования зеленой
фитомассы в глобальном, региональном и ло-
кальном масштабах.

Традиционно основным направлением при-
менения NDVI является исследование многолет-
ней динамики продуктивности разных зон в свя-
зи с климатическими трендами (Михайлов и др.,

2010; Спивак и др., 2017; Гусев, 2020). Помимо ин-
терпретации NDVI как индикатора собственно
зеленой фитомассы с некоторыми поправками на
сезонный и погодный аспекты его информатив-
ности и экранирующую роль мортмасс (Lyle et al.,
2013; Nagy et al., 2018; Хорошев и др., 2023), растет
интерес к информативности его сезонного хода и
временной изменчивости. Например, установле-
на информативность сезонного хода NDVI для
идентификации и классификации разных типов
растительности (Senay, Elliott, 2000; Адамович и др.,
2017; Терехин, 2017). Количественные показатели
амплитуды изменчивости NDVI привлекались в ка-
честве критерия секвестрационного потенциала
экосистем (Мячина и др., 2022). Установлена зави-
симость фитопродукционного процесса от снего-
удерживающей роли разных типов фитоценозов
(Шинкаренко, 2015).

В то же время отмечено, что при оценках фи-
томассы (особенно на сельскохозяйственных уго-
дьях) посредством вегетационных индексов ред-
ко учитываются ландшафтные особенности тер-

УДК 911.2(470.56)
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ритории (почвенный покров, морфометрические
характеристики), которые существенно влияют на
особенности развития растений (Рулев и др., 2015).
Среди ландшафтных и геоботанических факто-
ров вариабельности сезонной динамики NDVI
наиболее подробно исследовались экспозиция
склона (Шинкаренко и др., 2019; Донгак и др.,
2022) и проективное покрытие (Терехин, 2019).
Показана индикативная роль NDVI для прогноз-
ного цифрового картографирования химических
и физических свойств почв, различающаяся в за-
висимости от условий рельефа (Гопп и др., 2017;
Савин и др., 2015).

Динамика ареалов с различными запасами фи-
томассы исключительно важна для распознавания
резких и постепенных, стабильных и пульсирую-
щих границ ландшафтных комплексов (Хорошев,
2022). В ландшафтоведении традиционно при про-
ведении границ между природными комплексами
приоритет отдавался структурным признакам, ко-
торые часто фиксируются по единовременным по-
левым наблюдениям, т.е. по одному “кадру” из
длинного «фильма» о жизни геосистемы (Сочава,
1978), что может приводить к ошибочным реше-
ниям. Добавление функционально-динамиче-
ских признаков, в частности – о динамике разли-
чий фитомассы между смежными территориями,
позволит более строго и аргументированно раз-
личать ядра типичности, экотоны, зоны пластич-
ного функционирования (с переключением меж-
ду режимами соседних комплексов).

Динамика ареалов повышенных или пони-
женных значений фитомассы и устойчивость к
сезонным гидротермическим колебаниям обыч-
но оценивается путем визуального анализа полей
NDVI во временном ряду снимков (Колотухин и
др., 2018); однако более достоверные результаты
могут быть получены с помощью геостатистиче-
ских методов. Одним из таковых является метод
“анализа горячих (холодных) пятен” (Hot (Cold)
Spots Analysis), который позволяет на основании
статистики Гетиса-Орда выявлять достоверные
скопления значений, отличающихся от некото-
рой определенной исследователем окрестности.

Метод Hot Spots Analysis довольно популярен в
социально-географических и медико-географи-
ческих исследованиях. Например, показана его
эффективность для исследований кластеризован-
ности заболеваемости и медицинских учрежде-
ний (Siljander et al., 2022; Kuznetsov et al., 2020; Ар-
хипова, Черногубова, 2019; Vallarta-Robledo et al.,
2021), демографических показателей (Khan et al.,
2017; Добрякова, Добряков, 2021), преступности
(Liu et al., 2023; Nemeth et al., 2014). В геологии ме-
тод применяется при изучении кластеризации
очагов землетрясений (Chandra et al., 2023; Бон-
даренко, Любимова, 2020). В ландшафтных и эко-
логических исследованиях метод пока применя-

ется редко. В частности, он апробирован в иссле-
дованиях скоплений морских млекопитающих
(Девликамов, Тепляшина, 2022), гидрохимиче-
ской обстановки (Добрякова и др., 2020). Метод
применялся для исследований пространственно-
временной организации фитопродукционного про-
цесса в результате изменений водообеспеченности
после сооружений дамб в области муссонного кли-
мата (Nallan et al., 2015), динамики зеленых зон как
фактора формирования городских островов тепла
(Ranagalage et al., 2018), для оценок неопределенно-
сти результатов моделирования потоков углерода
по структуре землепользования (Li et al., 2016). Бы-
ла продемонстрирована результативность анализа
горячих пятен для определения скорости восста-
новления степного режима фитопродукционного
функционирования после прекращения распашки
(Khoroshev, 2021) и для индикации ландшафтных
экотонов с переменным режимом функциониро-
вания (Хорошев, 2022).

Положительные аномалии (“горячие пятна”)
зеленой фитомассы (ПАФ) характеризуют поло-
жение, размеры и конфигурацию растительных
сообществ, структура и функционирование кото-
рых в данный момент отличается от окружения
повышенной фитомассы благодаря некоторым
постоянным или временным локальным ланд-
шафтным факторам. Хорошо известно, что в фито-
ценозе часто есть виды-патиенты, которые могут
становиться доминантами или просто развивать
большую фитомассу в отдельные благоприятные
периоды (Работнов, 1992). Отсутствие (или ис-
чезновение по сравнению с предшествующим пе-
риодом) “горячего пятна” – это необязательно
индикатор малой фитомассы; это может означать
примерно одинаковую фитомассу (большую или
малую) в смежных сообществах. Например, мезо-
фитное сообщество в днище лощины степной зо-
ны может поздней весной и в начале лета не отли-
чаться по фитомассе от соседних ксерофитных
сообществ на склонах в силу достаточного поч-
венного увлажнения после снеготаяния. После
пожара также на некоторое время может проис-
ходить выравнивание значений фитомассы меж-
ду экологически контрастными геотопами; поло-
жительной аномалии нет. Важно, что статистика
Гетиса-Орда, используемая для выделения “горя-
чих” и “холодных” пятен, распознает не единич-
ные “выдающиеся” точки, а их кластеры, т.е.
близкое соседство высоких значений. Это позво-
ляет рассматривать положительные аномалии
фитомассы не как “точечное” биотическое явле-
ние (например, случайное пятно высокопродук-
тивной нитрофильной растительности после
кратковременного нарушения), а как следствие
некоторого фактора “географического” масшта-
ба (фациального, урочищного и др.), который
проявляется благодаря определенному сочета-
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нию геолого-геоморфологических и гидрологи-
ческих условий.

В заповедной степи в качестве такого сильного
локального фактора в летний период чаще всего
выступает избыточное или достаточное почвен-
ное увлажнение, а в весенний – раннее (по срав-
нению со смежными фитоценозами) прогревание
почвы. При небольших площадях водосбора по-
верхностный сток возникает лишь в весенний пе-
риод на короткий срок; в остальное время фито-
масса контролируется почвенной влагой.

В статье проверяется гипотеза, что характери-
стики ареалов положительных аномалий фито-
массы в степной зоне индицируют наличие или
отсутствие (в зависимости от гидротермических
условий) внутрипочвенных потоков влаги, т.е. лате-
ральной связи между урочищами склонов и днища.
Цель исследования – установить зависимость из-
менчивости ареалов повышенной фитомассы от
ландшафтной структуры и гидротермических усло-
вий. Последовательно решались задачи: выявить за-
висимость повторяемости положительных анома-
лий фитомассы от видового состава фитоценоза;
установить их ландшафтную приуроченность; вы-
явить зависимость сезонного хода площади анома-
лий фитомассы от ландшафтных и гидротермиче-
ских условий.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследование проведено на участке государ-

ственного заповедника “Оренбургский” “Буртин-
ская степь” (рис. 1). На территории преобладает мо-
ноклинальное залегание пластов осадочных пород.
Современный денудационный холмисто-ували-
стый рельеф района начал формироваться в до-
неогеновое время на месте аккумулятивной рав-
нины (Чибилёв, 1996). Абсолютные отметки на
участке колеблются от 420.9 м (плато Муелды) до
230 м (отметка тальвега балки Белоглинка). Бур-
тинская степь лежит в континентальном секторе
подзоны типичных степей на междуречье левых
притоков Урала рек Урта-Буртя и Бурля в ландшаф-
те предгорной глубокорасчленённой структурно-
эрозионной возвышенной равнины, сложенной
пермо-триасовыми осадочными породами молас-
совой формации, в сочетании с карстовыми кот-
ловинами на месте соляно-гипсовой структуры,
выполненными юрскими озерными суглинками,
с типичными разнотравно-типчаково-залесско-
ковыльными степями на южных черноземах
(Еремеева, 2010; Хорошев и др., 2013). Заповедный
режим существует с конца 1980-х гг. В растительном
покрове наиболее распространены залесскоковыль-
ные степи, часто встречаются сообщества овсецо-
вой, степномятликовой, типчаковой, мохнато-
грудницевой и ковылковой формаций; нередки
степи с кустарниками, кустарниковые степи и за-
росли кустарников, с участием Amygdalus nana,

Cerasus fruticosa, Chamaecytisus ruthenicus, Caragana
frutex, Spiraea crenata, Spiraea hypericifolia; по бере-
гам ручьев и в местах близкого залегания грунто-
вых вод формируются луга и черноольшанники;
по балкам встречаются осиновые и березово-оси-
новые колки (Калмыкова, 2012).

Для получения информации о динамике про-
странственного варьирования зеленой фитомассы
составлен временной ряд космических снимков с
радиометрической коррекцией: всего 51 космо-
снимок Landsat 5 и Landsat 8 с разрешением 30 м
за период с 2010 по 2020 годы с апреля по октябрь.
Для каждого срока рассчитаны значения NDVI
для 50418 пикселей, охватывающих 4538 га. Для
даты в период полевых наблюдений (21.06.2022)
рассчитан также влажностный индекс NDWI.
Средствами ГИС ArcMap 3.0 растровое изображе-
ние NDVI для каждого срока переведено в век-
торный точечный формат. Для выявления и ана-
лиза областей с повышенной или пониженной
(относительно некоторой фоновой окрестности)
фитомассой в ГИС ArcMap 3.0 был применен ме-
тод анализа горячих пятен. По статистике Getis-
Ord Gi для 51 срока для каждого пикселя была
оценена достоверность возникновения положи-
тельных аномалий фитомассы (“горячих пятен”,
ПАФ) относительно окрестности с радиусом 300 м
при настройке Inverse Distance Squared, которая
позволяет уменьшить вклад более дальних
пикселей в расчет. По результатам расчета в про-
грамме Statistica 7.0 построены карты вероятно-
стей (т.е. повторяемости в долях 1) возникнове-
ния горячих или холодных пятен при уровне зна-
чимости p = = 0.10 и менее.

Для каждого срока была рассчитана доля поло-
жительных аномалий фитомассы (ПАФ) от пло-
щадей днища лощины и склонов 20 малых водо-
сборов, из которых 5 расположены на южном
склоне массива Южный Кармен, а 15 – на север-
ном и западном склонах массива Муелды. Рас-
считаны коэффициенты корреляции Спирмена
(Ksp) в пределах каждого бассейна между долями
положительных аномалий фитомассы в урочищах
днищ и склонов, выделенных согласно ланд-
шафтной карте А.П. Еремеевой (Хорошев и др.,
2013). Рассчитаны описательные статистики по-
вторяемости ПАФ для каждого типа фитоценоза
и каждого вида урочищ.

Полевая верификация расчетов по дистанцион-
ным материалам включала комплексные описания
заранее намеченных площадок. Выбирались смеж-
ные пиксели с различными вероятностями возник-
новения ПАФ. Выполнялось комплексное описа-
ние рельефа (генезис мезоформы, микроформы,
уклон, экспозиция), почв (мощности, цвет грануло-
метрический состав горизонтов) и фитоценоза (ви-
довой состав, обилие видов, проективное покрытие
и высота ярусов), собирались укосы надземной рас-
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тительной биомассы с площадки 50 × 50 см, затем
определялись сырая и сухая зеленая фитомасса и
масса подстилки. Кроме того, проведены ком-
плексные описания видового состава фитоценозов,
почв и рельефа на 359 площадках, представляющих
все виды фитоценозов и варианты форм рельефа
Буртинской степи. Названия растений определя-
лись по работе (Рябинина, Князев, 2009).

Путем построения линейных графиков в про-
грамме Statistica 7.0 установлен типичный годо-
вой ход NDVI и площади аномалий фитомассы
для типов фитоценозов. По цифровой модели ре-
льефа с разрешением 30 м рассчитаны непарамет-
рические коэффициенты корреляции Спирмена
между повторяемостью ПАФ в пикселях и мор-
фометрическими свойствами рельефа, рассчи-
танными в ГИС SAGA GIS 7.4 (топографические
позиционные индексы TPI и индексы расчленен-
ности TRI для окрестностей с радиусом 90, 150,
210, 270, 330, 390, 450 м, индексы конвергенции,
площадь водосбора, топографический индекс
влажности, уклон, вертикальная и плановая кри-
визны, относительная позиция на склоне, превы-
шение над тальвегом).

По данным метеостанции Беляевка рассчита-
ны гидротермические показатели холодного се-
зона и теплого периода до даты съемки: средне-
месячные температуры и осадки, сумма осадков
холодного и теплого периодов, гидротермический
коэффициент Селянинова (отношение удесятерен-
ной суммы осадков к сумме активных температур за
период. Зависимость повторяемости ПАФ от гид-

ротермических показателей оценивалась по коэф-
фициентам корреляции Спирмена.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Зависимость повторяемости положительных 

аномалий фитомассы от видового
состава фитоценоза

Полевые наблюдения, проведенные в июне
2022 г., пришлись на месяц с пониженными отно-
сительно среднемноголетних значений темпера-
турами (18.9°C при среднем 20.2°C) и осадками (11
мм при среднем 32 мм). Предшествующий месяц
также был более холодным, но значительно более
влажным, по сравнению со среднемноголетними
значениями. Значения NDVI в пределах Буртин-
ской степи варьировали в интервале 0.05–0.53,
что отражает широкий диапазон условий почвен-
ного увлажнения в зависимости от рельефа, осве-
щенности, расположения зон разгрузки грунто-
вых вод (табл. 1). NDVI и влажностный индекс
NDWI содержат практически идентичную ин-
формацию (коэффициент корреляции Спирмена
0.95) при несколько меньшей тесноте связи в диа-
пазоне NDVI менее 0.3 (Ksp = 0.85) и очень высо-
кой при NDVI более 0.3 (Ksp = 0.97).

Полевая верификация и ландшафтно-геобота-
ническая интерпретация разной повторяемости
положительных и отрицательных аномалий фи-
томассы проведена в переходной зоне между лу-
говыми и степными урочищами в приустьевой
части балки “Белоглинка”, расположенной в пре-
делах низменной денудационно-аккумулятивной

Рис. 1. Положение в системе физико-географического районирования (красный квадрат) (а) и космический снимок
(б) участка “Буртинская степь” государственного заповедника “Оренбургский” в Беляевском районе Оренбургской
области. Источники: (а) – Национальный атлас России, (б) – портал Google Earth Pro.
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равнины с фоновыми значениями зеленой фито-
массы 43–48 ц/га. Коэффициент корреляции
между значениями NDVI и измеренной зеленой
фитомассой в июне 2022 г. составил 0,58. Коэф-
фициент корреляции Спирмена между сухой и
влажной фитомассой составляет 0.78. В пределах
пологоувалистой равнины в ксерофитных степях
при сходных зеленых фитомассах NDVI суще-
ственно ниже (0.22–0.26), чем в мезоксерофит-
ных степях приустьевой части балки Белоглинка
(0.30–0.36), что обусловлено более низким про-
ективным покрытием – 50–65% против 70–90%).
Проективное покрытие вносит более существен-
ный вклад в формирование NDVI, чем высота
травостоя и видовое богатство. При одинаковых
фитомассах завышению NDVI способствует по-
вышенное обилие Artemisia armeniaca, A. pontica,
Agropyron repens, Galatella rossica, Sanguisorba offici-
nalis, Fragaria viridis, а занижению NDVI – повы-
шенное обилие Festuca valesiaca и Koeleria gracilis.
Предыдущими исследованиями в типичностеп-
ных сообществах было установлено, что в зависи-
мости от месяца ведущий вклад в NDVI вносит
фитомасса либо злаков, либо разнотравья, но по-
казатель отражает не только зеленую фитомассу,
но и ее соотношение с массой ветоши и подстил-
ки (Хорошев и др., 2023).

Выявлены следующие особенности сезонного
хода аномалий фитомассы.

В тростниковом сыролуговом сообществе “хо-
лодное пятно” пониженной фитомассы стабиль-
но держится в течение мая и только в самом конце
мая превращается в ПАФ (повторяемость в долях
единицы – 0.57), которое сохраняется в течение
всего лета и осени в годы с любой влажностью,
включая экстремально сухой 2010 г. ПАФ на фоне
смежных ксерофитных и мезоксерофитных сооб-
ществ сохраняется, несмотря на резкое падение
NDVI от августа к октябрю (от 0.8 до 0.2).

Для кострецового (с Agropyron repens, Sanguisor-
ba officinalis) лугового сообщества в годовом ходе
NDVI характерен пик значений в конце мая и на-
чале июня с медленным спадом к концу лета (рис. 2,
т. 639). Ярко выраженное сильное межгодовое ва-
рьирование в течение всего теплого периода отра-
жает колебание условий увлажнения от луговых
до степных и соответствующее регулярное появ-
ление и исчезновение положительных аномалий.
ПАФ на фоне окружающих степных сообществ
(повторяемость 0.45) формируется во второй де-
каде мая и существует в течение лета и осени, из-
редка исчезая (например, в жарком сухом августе
2014 г.). В экстремально жарком 2010 г., несмотря
на летнее сокращение фитомассы, площадка
принадлежала “луговой” аномалии.

В хвощово-кострецово-ковыльном луговостеп-
ном сообществе переходной зоны холодное пятно,
связанное с замедленным снеготаянием и прогре-
ванием почвы, исчезает в третьей декаде мая. Летом

Таблица 1. Средние значения и стандартное отклонение значений NDVI в видах сообществ Буртинской степи 21
июня 2022 г.

Вид сообщества Средний NDVI Стандартное 
отклонение NDVI

Степи петрофитные южных склонов инееватопырейно-
залесскоковыльно-типчаковые со спиреей и эфедрой

0.25 0.04

Степи ксерофитные австрийскополынно-грудницево-типчаково-
залесскоковыльные пологоувалистых равнин

0.23 0.03

Степи мезоксерофитные плато и пологих подгорных шлейфов 
ковылково-полынно-типчаково-залесскоковыльные

0.24 0.03

Степи мезоксерофитные северных склонов ядовитоястребинково-
типчаково-залесскоковыльные со спиреей и ракитником

0.26 0.03

Степи мезоксерофитные водосборных понижений и лощин 
мятликово-таволгово-типчаково-ковыльные со спиреей и ракитником

0.29 0.03

Степи мезоксерофитные водосборных понижений и слабоврезанных 
ложбин понтийскополынно-кострецово-типчаково-залесскоко-
выльно со спиреей и ракитником

0.33 0.04

Луга днищ лощин марьянниково-девясилово-таволгово-кострецовые 
закустаренные, местами с порослью осины

0.35 0.04

Луга днищ лощин ползучепырейно-понтийскополынно-
солонечниково-вейниково-кострецовые

0.39 0.05

Колки днищ и нижних частей склонов глубоко врезанных лощин 
березово-осиновые таволгово-кострецово-вейниковые

0.44 0.05
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наличие ПАФ (повторяемость 0.11) определяется
гидротермическими условиями года: существует
во влажном 2015 и 2016 (когда возрастает доля ме-
зофитов), исчезает в сухом 2019 (когда возрастает
доля ксерофитов). Однако в экстремально жаркий
сухой 2010 г. продолжала существовать ПАФ как
следствие близкого соседства с переувлажненной
лощиной.

В кострецово-типчаково-ковыльном мезоксе-
рофитном степном сообществе, в отличие от ко-
стрецового, пик вегетации смещается на вторую
половину июня с последующим более медленным
спадом при меньшем диапазоне межгодового ва-
рьирования (рис. 2, т. 643). ПАФ (повторяемость
0,06) может возникать в апреле и мае за счет эфе-
мероидов. Летом в большинстве случаев не отли-
чается от степного фона.

В тонконогово-типчаково-ковылковом разре-
женном ксерофитностепном сообществе наибо-
лее хорошо выражен типично степной ход NDVI
с пиком в начале июня и резким последующим
спадом (рис. 2, т. 743). ПАФ может возникать в
самом начале апреля, но в мае-июле и сентябре-
октябре устойчиво “холодное пятно” понижен-
ной фитомассы. В конце августа фитомасса мо-
жет не отличаться от фоновой.

Сопоставление данных о видовом составе фи-
тоценозов 359 площадок и повторяемости ПАФ в
соответствующих пикселях показало, что пластич-

ный режим функционирования с повторяемостью
положительных аномалий зеленой фитомассы 0.4–
0.6 (т.е. с чередованием степного и лугового режи-
ма) характерен для фитоценозов с повышенным
обилием следующих видов (необязательно встре-
чающихся совместно): Spiraea crenata, Artemisia ar-
meniaca, Artemisia pontica, Bromopsis inermis, Dianthus
andrzejowskianus, Elytrigia repens, Festuca valesiaca, Fili-
pendula vulgaris, Galium boreale, Hieracium virosum,
Poa transbaikalica, Sanguisorba officinalis, Seseli li-
banotis, Serratula gmelinii, Stipa zalesskii, Xanthoseli-
num alsaticum.

Распространение и ландшафтная приуроченность 
положительных аномалий фитомассы

Особенностью территории является значи-
тельная удаленность двух групп сообществ с по-
стоянно повышенным увлажнением, контраст-
ных по отношению к степному фону: березово-
осиновых колков в глубоковрезанных лощинах
низкогорного массива Муелды и вейниково-ко-
стрецовых и тростниковых лугов в приустьевой
части балки Белоглинка. Это хорошо видно по
расположению положительных аномалий зеле-
ной фитомассы в летний период (рис. 3б). Поло-
жительные аномалии фитомассы в летний период
ожидаемо наблюдаются в днищах лощин и водо-
сборных понижениях, реже – на пологих склонах
(рис. 3б). Согласно непараметрическим коэффи-

Рис. 2. Годовой ход вегетационного индекса NDVI для сообществ с разной повторяемостью положительных аномалий
фитомассы: кострецового лугового (точка описания 639), кострецово-типчаково-ковыльного (т. 643), тонконогово-
типчаково-ковылкового (т. 743). Подписаны каждое второе измерение NDVI (из массива 51 снимка Landsat) в порядке
возрастания номера суток от начала года.
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циентам корреляции Спирмена повторяемость
ПАФ определяется индексом конвергенции (Ksp
до –0.42), который коррелирует с топографиче-
ским позиционным индексом TPI. Во всех бас-
сейнах определяющее значение имеет рельеф в
окрестности 210–270 м (Ksp до –0.46), что при-
мерно соответствует расстоянию от тальвега до
локального водораздела с соседним бассейном.
При этом не обнаружена ожидаемая зависимость
от площади водосбора и топографического ин-
декса влажности.

Наиболее устойчивые положительные аномалии
свойственны тростниковым и осоковым лугам, а
также черноольшанникам и березово-осиновым
колкам. На склонах и выровненных поверхностях
вероятность заметно ниже, а на гребнях вероят-
ность приближается к 0. Характерной чертой ланд-
шафта являются разрывы в полосе положительных
аномалий фитомассы в лощинах, что означает не-
постоянство латеральных связей между верхними и
нижними их течениями. Бассейны южного склона
массива Кармен отличаются гораздо более слабой
зависимостью повторяемости ПАФ от рельефа,
по сравнению с северным склоном массива
Муелды.

Отрицательные аномалии фитомассы наибо-
лее характерны для разреженных разнотравно-

типчаково-залесскоковыльных степей низмен-
ной слаборасчлененной денудационно-аккуму-
лятивной равнины.

Зависимость сезонного хода площади ареалов 
положительных аномалий фитомассы от 

ландшафтных и гидротермических условий

Площади положительных и отрицательных
аномалий зеленой фитомассы варьируют в тече-
ние года. В апреле (рис. 3а) после обычной по
температурам малоснежной зимы положитель-
ные аномалии наблюдаются в основном на субго-
ризонтальных и выпуклых формах рельефа, где
снег уже сошел, почва быстро прогрелась, и нача-
лась вегетация. Перепад высот почти в 200 м прояв-
ляется в более раннем начале вегетации в низмен-
ных позициях, где формируются первые положи-
тельные аномалии, в основном за счет эфемероидов
(Pulsatilla patens, Adonis volgensis, Fritillaria ruthenica,
Gagea minima, Tulipa biebersteiniana). В вогнутых по-
зициях, в частности в глубоковрезанных лощинах
массивов Муелды и Южный Кармен, в это время
еще лежит снег или полностью отсутствует зеленая
фитомасса, что соответствует отрицательным
аномалиям (рис. 3а). В летний период по мере ис-
сушения возвышенных позиций, закономерность
меняется. В увлажняемых грунтовыми водами и

Рис. 3. Пространственное распределение положительных (“горячие пятна”) и отрицательных (“холодные пятна”)
аномалий зеленой фитомассы 15 апреля 2015 г. (а) и 19 июля 2015 г. (б). Индексы “1”, “2”, “3” – уровни значимости
0,10, 0,05 и 0,01 соответственно, для положительных аномалий; индексы “–1”, “–2”, “–3” – то же для отрицательных
аномалий; “0” – отсутствие аномалий.
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частично затененных лощинах или в местах раз-
грузки грунтовых вод с лесными, кустарниковыми,
луговыми или луговостепными фитоценозами
формируются ПАФ, а в выпуклых позициях с ти-
пичными или петрофитными степями – отрица-
тельные аномалии (в некоторые засушливые годы)
или, в обычные по увлажнению и температурам
годы, фитомасса в пределах фонового диапазона,
(рис. 3б).

В августе, когда вклад злаков в фитомассу
уменьшается, контрасты между более влагообес-
печенными лощинами и более иссушенными
пригребневыми позициями увеличиваются, что
объясняет рост площади ПАФ. В ксерофитных
сообществах выпуклых позиций рельефа в это
время увеличивается фитомасса грудницы шер-
стистой (Galatella villosa) и полыней (Artemisia
marschalliana, Artemisia austriaca и т.д.), т.е. видов с
меньшей яркостью листьев (с сизоватым оттен-
ком).

Наиболее стабильными участками с ПАФ яв-
ляются урочища с березово-осиновыми колками
в вогнутых позициях рельефа и в нижней части
склонов. Однако площадь этих ПАФ может летом
увеличиваться, что может быть интерпретировано
как рост фитомассы смежных мезоксерофитных
степей на склонах. С другой стороны, этот эф-
фект может быть связан и с уменьшением фито-
массы в сообществах верхних выпуклых частей
склонов. В любом случае сообщества склонов,
смежные с колками, функционируют в такие пе-
риоды иначе, чем степные сообщества выше по
склону, т.е. отклоняются от обычного степного
режима.

Ареалы ПАФ в лощинах могут во влажные пе-
риоды “расползаться” от днищ на склоны. Фито-
ценозы нижних и средних частей склонов увели-
чивают свою фитомассу и становятся по зеленой
фитомассе больше похожими на луг, чем на степь.
В водосборе 103 (рис. 4) площадь ПАФ довольно
велика за счет березово-осиновых колков. Одна-
ко в некоторые годы это правило нарушается, в
частности весной. Весной 2010 и 2011 гг. ареалы
ПАФ возникали на степных гребнях при одно-
временно большой фитомассе в днище лощины.
Весной 2015 года ПАФ на гребнях отсутствовали.
Анализ гидротермических параметров показал,
что ПАФ в выпуклых приводораздельных пози-
циях возникают в годы с низким количеством
осадков холодного периода (малоснежная зима),
что способствует быстрому прогреву почв и ран-
ней вегетации по сравнению с вогнутыми и зате-
ненными позициями. При влажной весне (2015 г.) и
после многоснежной зимы (2020 г.) фитомасса фор-
мировалась относительно равномерно на гребнях и
склонах, и ПАФ на гребнях не возникали, а суще-
ствовали только в притальвеговых позициях. К
концу мая (24.05.2015) зеленая фитомасса степей

уже примерно одинакова на гребнях и склонах,
поэтому ПАФ отсутствует.

Водосборы склонов противолежащих массивов
Кармен и Муелды неодинаково чувствительны к
гидротермическим параметрам. Длина полосы
ПАФ в водосборах №№ 11 и 15 (южный склон мас-
сива Кармен) достоверно коррелирует с количе-
ством осадков холодного периода, а в водосборах
северного склона Муелды №№ 8, 9 и 12 – от суммы
осадков теплого периода. ГТК Селянинова не
имеет достоверных связей с длиной полосы ПАФ.

Отличительной особенностью водосборов
южного склона массива Кармен (№№ 11, 17), в
отличие от северного склона Муелды, является
отсутствие достоверной корреляции между пло-
щадью ПАФ на склонах и в днище: наблюдались
изменения в площадях и конфигурации ПАФ в
днище при практически отсутствующих измене-
ниях в водосборе. В то же время водосборы с
сильной положительной достоверной корреля-
цией (Ksp > 0.75) площадей ПАФ на склонах и в
днище сосредоточены на северном и западном
склонах склоне массива Муелды. Они выделяются
наибольшей долей (около 12%) лесных колков с ме-
зофитными сообществами. В водосборах с недосто-
верной связью доля колков не превышает 7%.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Наличие положительных аномалий фитомассы
объясняется двумя группами причин. Во-первых,
на фоне степных сообществ площадь и конфигура-
ция положительных аномалий и длительность их
существования в теплый период указывают на от-
сутствие дефицита почвенного увлажнения вслед-
ствие притока грунтовых вод. С этим связано сохра-
нение или наращивание фитомассы мезофитными
или ксеромезофитными сообществами в типичный
для степей период летнего перерыва вегетации. Во-
вторых, положительные аномалии могут индици-
ровать асинхронность начала вегетации в зависи-
мости от снежности зимы и температуры весны:
на выпуклых водоразделах и южных склонах из-
за раннего таяния снега развивается значитель-
ная фитомасса эфемероидов, в то время как в
днищах лощин и на теневых склонах долго лежит
и тает снег. Задержке вегетации способствует и
кустарниковый покров в вогнутых позициях ре-
льефа, который задерживает снег, сдуваемый ме-
телевым переносом с возвышенных поверхно-
стей и способствует формированию устойчивого
запаса влаги в почвах.

По повторяемости положительных и отрица-
тельных аномалий фитомассы на фоне типичных
степей можно идентифицировать сообщества, ко-
торые обладают устойчивостью-пластичностью,
т. е. способностью переходить из одного устойчи-
вого состояния структуры и функционирования в
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Рис. 4. Межгодовая динамика положительных аномалий фитомассы в водосборе. Даты съемки: а – 10.05.2010, б –
13.05.2011, в – 24.05.2015, г – 05.05.2020. 0 – территории с фоновой фитомассой, 1 – положительные аномалии фито-
массы (“горячие пятна”). Черными линиями показаны границы водосборов. Номера урочищ даны по Хорошеву и др.
(2013: 1.1 – плоская поверхность плато, сложенная элювиальными суглинками под разнотравно-типчаково-ковылко-
выми степями на маломощных и среднемощных южных черноземах; 1.2 – плоские и слабонаклонные поверхности
гребней, сложенных элювиальными и делювиальными суглинками под разнотравно-типчаково-залесскоковыльно-
степномятликовыми степями на черноземах южных очень маломощных суглинистых сильнокаменистых; 1.3 – узкие
гребни, склоны и водосборы ложбин, сложенные суглинистым с щебнем и галькой элювием и делювием под разно-
травно-типчаково-залесскоковыльными степями на черноземах южных маломощных сильнокаменистых; 1.5 – греб-
ни, склоны и водосборы ложбин, сложенные суглинистым элювием под разнотравно-типчаково-степномятликово-
залесскоковыльными степями на маломощных южных черноземах каменистых; 1.7 – узкие гребни, склоны и водосбо-
ры ложбин, сложенные суглинистым с щебнем и галькой элювием и делювием под ковылковыми, степномятликовы-
ми и овсецовыми степями на черноземах южных очень маломощных суглинистых сильнокаменистых; 2.6 – увалисто-
волнистая наклонная равнина с разнотравно-типчаково-залесскоковыльными и разнотравно-степномятликовыми
степями на очень маломощных черноземах южных суглинистых каменистых; 4.1 – неглубокие ложбины, выполнен-
ные суглинистым делювием, под разнотравно-типчаково-ковыльными с вейником закустаренными степями на мало-
мощных и среднемощных черноземах южных суглинистых; 4.2 – ложбины, выполненные суглинистым делювием,
под разнотравными, злаково-разнотравными и разнотравно-злаковыми степями и кустарниками на среднемощных
черноземах южных суглинистых; 4.3 – ложбины, выполненные суглинистым делювием и аллювием, под кустарника-
ми с березовым и осиновым подростом на лугово-черноземных суглинистых почвах; 4.4 – балки, выполненные сугли-
нистым делювием и ложковым аллювием под березово-осиновыми байрачными колками на лугово-черноземных су-
глинистых почвах.
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другое (Гродзинський, 2014): они могут “пере-
ключаться” со степного типа функционирования
(с потерей фитомассы и летним перерывом в ве-
гетации) на луговой (с наращиванием или сохра-
нением фитомассы) в более влажные периоды.

Статистический анализ связей между повторя-
емостью положительных аномалий фитомассы и
морфометрическими характеристиками рельефа
показал, что лесные и кустарниковые сообщества
с устойчивыми положительными аномалиями от-
носительно степного фона формируются не там,
где собирается много влаги с водосбора, а там, где
существует наиболее вогнутый глубоковрезанный
сектор долины. По всей видимости, основное зна-
чение имеет возможность накопления снега и
медленное его таяние и испарение летней влаги
ввиду затененности. Слабые корреляции повто-
ряемости положительных аномалий с площадью
водосбора и топографическим индексом влажно-
сти свидетельствуют об отсутствии накопитель-
ного механизма для влагообеспеченности почв к
нижней части бассейна. Причинами могут слу-
жить: фильтрация в водопроницаемые наклон-
ные пласты, перехват влаги лесными сообщества-
ми среднего течения и нижних частей склонов,
усиленное испарение с пологих незатененных по-
верхностей при выходе за пределы возвышенных
массивов.

Существенное различие в тесноте связи между
повторяемостью ПАФ и рельефом следует связы-
вать с более сильным испарением с южных скло-
нов массива Кармен, по сравнению с северным
склоном массива Муелды. Кроме того, исследо-
вание показало возможность перетекания влаги
между бассейнами по наклонным пластам. Об
этом свидетельствуют слабые корреляции между
площадями ПАФ на склонах и в днище водосбор-
ных бассейнов. Более сильное летнее испарение в
водосборах южного склона массива Кармен
практически исключает сток влаги со склонов, и
поэтому летние осадки никак не влияют на длину
сплошной полосы ПАФ в днища лощин. В то же
время зимние осадки становятся единственным
фактором изменчивости полосы ПАФ. На север-
ном склоне массива Муелды с частичной залесен-
ностью водосборов, наоборот, летние осадки более
активно участвуют в подземном стоке и поэтому
определяют интенсивность разгрузки в днищах и,
соответственно длину полосы ПАФ. При умень-
шении доли лесных сообществ уменьшается под-
земный сток и ослабевает латеральная связь меж-
ду склонами и днищами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
1. Метод “анализа горячих (холодных) пятен”,

опирающийся на статистику Гетиса-Орда, позво-
ляет эффективно выявлять сезонную и межгодо-
вую динамику площади, конфигурации и дли-

тельности существования аномалий фитомассы,
индицирующих локальные отклонения режима
фитопродукционного функционирования от фо-
новых условий.

2. Переключение фитоценозов переходных
зон со степного на луговой тип функционирова-
ния, что соответствует повторяемости положи-
тельных аномалий 40–60% от количества сроков,
обеспечивается варьированием соотношения
ксерофитов и мезофитов в зависимости от коле-
баний гидротермических условий.

3. Повторяемость возникновения и площадь
положительных аномалий фитомассы в днищах
лощин и частично залесенных водосборах тене-
вых склонов коррелирует с площадью таковых на
склонах, что указывает на позитивную роль лес-
ной растительности в формировании латерально-
го внутрипочвенного притока влаги в днища.

4. В обезлесенных водосборах южных склонов
площадь положительных аномалий фитомассы
определяется в основном запасом снеговой вла-
ги, а в водосборах северных склонов – осадками
теплого периода.

5. Решающее значение для формирования лес-
ных и кустарниковых сообществ, формирующих
наиболее устойчивые положительные аномалии
фитомассы, имеют показатели конвергенции влаги
и вогнутость рельефа, а не площадь водосбора.
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Dynamics of Phytomass Spatial Organization in a Reserved Steppe Landscape: 
Case Study of Burtynskaya Steppe, Orenburg Reserve

A. V. Khoroshev1 and A. P. Ashikhmin1, #

1 Lomonosov Moscow State University, Faculty of Geography, Leninskiye gory, 1, Moscow, 119991 Russia
#e-mail: avkh1970@yandex.ru

The “hot spot analysis” was applied to materials from 51 Landsat satellite images using the example of the
“Burtinskaya Steppe” area of the Orenburgsky Nature Reserve, to study the dynamics of areas of positive
phytomass anomalies relative to a neighborhood with a radius of 300 m. The purpose of the study was to es-
tablish the dependence of the variability of areas of increased phytomass on the landscape structure and hy-
drothermal conditions. We concluded that the switching of phytocenoses in transition zones from steppe to
meadow type of functioning is ensured by varying the ratio of xerophytes and mesophytes depending on fluc-
tuations in hydrothermal conditions. The frequency and area of positive phytomass anomalies in the bottoms
of gullies correlates with their area on partially forested slopes, which indicates the positive role of forest veg-
etation in the stabilization of moisture influx into the bottoms. In deforested catchment areas of the south-
facing slopes, the area of positive phytomass anomalies is determined by the supply of snow moisture, and in
the catchment areas of north-facing slopes, by warm-period precipitation. The binding factors for the most
stable positive anomalies of phytomass are the moisture convergence and the landform concavity rather than
the catchment area.

Keywords: steppe, NDVI, hot spot analysis, area, dynamics, relief, hydrothermal conditions
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Изложены результаты применения термодинамического подхода для исследования функциониро-
вания горных лесных биогеоценозов на основе мультиспектральной сканерной съемки Landsat 8
OLI TIRS для ландшафтов северо-западного Прихубсугулья. На примере участка хр. Хорьдол-Сарь-
даг рассмотрено пространственно-временное варьирование термодинамических характеристик,
рассчитанных в рамках неравновесной модели термодинамики Тсаллиса. На основе метода главных
компонент выделены параметры порядка термодинамической системы – инвариантные состояния
каждой переменной. Для каждого инварианта оценен вклад рельефа и выделены ведущие морфо-
метрические характеристики, определяющие его пространственное варьирование. Оценен верти-
кальный градиент температуры в различные сезоны. Показано, что в условиях резко континенталь-
ного климата термодинамическая система горных лесов имеет три функциональных подсистемы,
отвечающие за испарение, тепловое поле и продуктивность. Рост массы древесной растительности
увеличивает поглощение энергии и эвапотранспирацию, но уменьшает неравновесность преобра-
зования солнечной энергии.

Ключевые слова: поглощенная солнечная энергия, эксергия, приращение информации, рельеф, вер-
тикальный градиент температуры, q-индекс
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ВВЕДЕНИЕ
Сложившаяся практика использования муль-

тиспектральной дистанционной информации под-
разумевает либо дешифрирование природных ком-
плексов на основе коэффициентов спектральной
яркости и их сезонной динамики, либо расчет ин-
дексов (вегетационные, почвенные, влажност-
ные) через соотношения отражения в различных
каналах. В то же время, любая мультиспектральная
съемочная система является инструментом для
прямого измерения потоков приходящей и отра-
женной солнечной радиации, что дает возможность
количественной оценки составляющих энергети-
ческого баланса биогеоценозов: затрат энергии на
эвапотранспирацию, потока тепла в атмосферу,
затрат на производство биологической продук-
ции и накопление энергии в виде органического
вещества. В мировой и отечественной науке эти
потоки и регулирующие их процессы, исследуют-
ся на гео- и биофизических стационарах, что поз-
воляет верифицировать полученные оценки на
реальных объектах, и используя широкий про-
странственный охват дистанционной информации

с новых позиций исследовать механизмы взаимо-
действия биогеоценотического покрова и климата.
Многообразие мультиспектральных данных позво-
лило решить последнюю задачу на различных
уровнях: от локального (Puzachenko et al., 2013) и
регионального (Puzachenko et al., 2016а) до гло-
бального (Puzachenko et al., 2011, 2016б), а накоп-
ленные за последние 30 лет ряды съемок дали воз-
можность рассмотреть сезонную (Сандлерский,
2012) и многолетнюю (Сандлерский, Пузаченко,
2014) динамику измеряемых параметров.

Энергетические параметры преобразования
солнечной энергии (термодинамические перемен-
ные), рассчитываемые по мультиспектральной ди-
станционной информации имеют функциональ-
ные связи с измеримыми свойствами биогеоцено-
зов, установленные для различных ландшафтных
условий при натурных исследованиях: южно-та-
ежные ландшафты Тверской области (Sandlerskiy,
Krenke, 2020), горно-таежные леса северо-во-
сточного Прибайкалья (Вантеева и др., 2017),
степные ландшафты Белгородской области (San-
dlerskiy et al., 2010), сезонно-влажные тропиче-
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ские леса южного Вьетнама (Sandlerskiy, 2020).
Для Центрально-лесного заповедника (ЦЛГЗ)
оценен вклад в термодинамические переменные
и их устойчивые состояния (параметры поряд-
ка/инварианты) морфометрических характери-
стик рельефа (Сандлерский и др., 2017), погодных
и климатических параметров (например, Санд-
лерский, 2012), возраста и состава растительности
(Сандлерский, Пузаченко, 2014). Полученные пе-
ременные и их производные в ряде работ исполь-
зованы как основа для оценки и картографирова-
ния свойств ландшафтного покрова (Пузаченко и
др., 2014а), ресурсов (Пузаченко и др., 2012), эко-
системных услуг и функций (Пузаченко и др.,
2014б). Таким образом, разработанная методоло-
гия анализа мультиспектральных данных дистан-
ционной информации нашла широкое примене-
ние не только в научных исследованиях, но и в
теории и практике управления природными ре-
сурсами (Желтухин и др., 2011; Пузаченко и др.,
2012), лесном хозяйстве (Пузаченко и др., 2014а),
мониторинге окружающей среды (Пузаченко и др.,
2014в; Сандлерский, 2017; Мерекалова и др., 2023).
В работах Б. И. Горного с соавторами отдельные
термодинамические переменные, рассчитываемые
в рамках этого подхода, используются в качестве
индикатора нарушенности и масштаба экологиче-
ского ущерба экосистем (Горный и др., 2011, 2013,
2019).

В конечном итоге, развитие дистанционных
мультиспектральных измерительных систем долж-
но привести к созданию алгоритмов для интегра-
ции значений термодинамических характеристик
между различными сроками съемки и различны-
ми сенсорами, включая установленные на БПЛА,
измерениями наземных спектрометров (Пуза-
ченко и др., 2016), а также данными измеритель-
ных комплексов потоков парниковых газов и
энергетических потоков Eddy covariance (f lux-
tower). С другой стороны, развитие предложенного
подхода, по-видимому, должно опираться на пе-
реход к неэкстенсивной термодинамике Тсалли-
са (Tsallis, 2009), подразумевающей нелинейность
и скоррелированость взаимодействия элементов
системы и, следовательно, потенциальную воз-
можность количественной оценки устойчивости
эко- геосистем. Первые такие оценки осуществ-
лены в наших работах для лесных ландшафтов
Русской равнины в локальном (Пузаченко и др.,
2019) и среднем (Sandlersky et al., 2020) масштабе.
Исследования реальных объектов показали, что
модель расширенной неаддитивной термодина-
мики соответствует теоретическим представле-
ниям о работе биогеоценозов, как неравновесных
открытых систем, обладающих свойствами само-
организации и эмерджентности. Таким образом,
анализ дистанционной информации на основе
информационно-термодинамического подхода
позволяет оценить основные особенности про-

странственно-временной динамики биогеоцено-
зов.

В настоящем исследовании рассмотрены термо-
динамические параметры редких и труднодоступ-
ных биогеоценозов – горных лесных ландшафтов
северной Монголии, в частности, участок хребта
Хорьдол-Сарьдаг, рассчитанные по серии сцен
мультиспектральной сканерной съемки Landsat 8
OLI TIRS с пространственным разрешением 30 ×
× 30 м в период 2013–2021. Резко континенталь-
ный климат исследуемой территории способствует
регулярности и накоплению дистанционной ин-
формации, которая в сочетании с экспедицион-
ными исследованиями, осуществляемыми в рам-
ках работ Совместной Российско-Монгольской
комплексной биологической экспедиции РАН и
АНМ, создают уникальную возможность для рас-
ширения наших представлений о работе раститель-
ного покрова. Таким образом, целью настоящего
сообщения является выделение специфичных черт
преобразования солнечной энергии горными
лесными биогеоценозами в условиях резко конти-
нентального климата. Использование дистанцион-
ной информации позволит сравнить динамику тер-
модинамических переменных в разных регионах и,
соответственно, выявить специфичность их функ-
ционирования в широком диапазоне ороклимати-
ческих условий. Соответственно, основными за-
дачами исследования являются: 1) обобщение
пространственно-временного варьирования тер-
модинамических переменных путем выделения
инвариантов (параметров порядка); 2) количе-
ственная оценка вклада рельефа в параметры по-
рядка, как ключевого фактора дифференциации
исследуемой территории; 3) оценка зависимости
параметров порядка от собственных свойств био-
геоценозов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Работа выполнена для строго охраняемой тер-

ритории (СОТ) Хорьдол-Сарьдаг (50.90° с.ш.,
99.88° в.д.), расположенной в пределах одно-
именного хребта, разделяющего котловину озера
Хубсугул и Дархадскую котловину (рис. 1а). Дан-
ная охраняемая территория входит в комплекс
Улаан-Тайга, состоящий из трех ООПТ (входят
также СОТ Тенгиз-Шишгед и Улаан-Тайга) и
расположена в самом северном аймаке (области)
Монголии – Ховсголе. Высоты в пределах иссле-
дуемой территории колеблются в пределах от 1600
м (Дархадская котловина) до 3000 м (гора Хуерн
Уул). Коренные подстилающие породы представ-
лены в основном известняками кембрийского пе-
риода (Moore et al., 2017). Данная местность под-
вергалась оледенению по меньшей мере дважды в
течение позднего плейстоцена (Почвенный по-
кров…, 1984). Область характеризуется экстре-
мально континентальным климатом с теплым,



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

ТЕРМОДИНАМИЧЕСКИЕ ПАРАМЕТРЫ ГОРНЫХ ЛЕСОВ ПРИХУБСУГУЛЬЯ S117

коротким влажным летом и холодной, сухой зи-
мой. Низкая влажность воздуха в весенний период
на ряду с вымораживанием влаги из верхних гори-
зонтов почв зимой и ветренной погодой в период
распада антициклональной области с высоким
давлением обуславливает их медленное прогрева-
ние (там же). Согласно данным ближайшей метео-
станции, расположенной в сомоне Рэнчинлхумбэ
(1573 м над ур.м.), в 30 км от участка исследова-
ний (рис. 1б) за период с 1975 по 2015 год, средне-
годовая температура составляет 6.9°C. Средняя
температура января –32.3°C, июля – 13.8°C. Го-
довое количество осадков равно 263 мм и сильно
варьирует от года к году, доходя до 400 мм/год
(Энхжаргал, 2020). До 80% осадков поступает в
летний период – с июля по август. Территория
исследований относится к Прихубсугульскому
горно-таежному району (Грубов, 1955). Соответ-
ственно, растительные сообщества представляют
собой горно-таежные подгольцовые кедровые ле-
са, переходящие в высокогорные луга, в основ-
ном на органогенных почвах с многолетнемерз-
лыми горизонтами. Согласно карте растительно-
сти Монгольской республики 1979 года
(Карамышева, 1981) для территории характерны
“Лиственничные (Larix sibirica) и кедрово-листвен-
ничные (L. sibirica, Pinus sibirica, Linnaea borealis,
Vaccinium vitis-idaea, V. uliginosum) горно-таежные
леса на мерзлотно-таежных торфянисто-глеева-
тых почвах”.

Термодинамические параметры преобразова-
ния солнечной энергии биогеоценозами рассчи-
тывались по мультиспектральной съемке Landsat
8 OLI TIRS с пространственным разрешением
30 × 30 м по 23-м безоблачным сценам, получен-
ным в период 2013–2021 гг. Параметры использо-
ванных сцен, в частности, средние значения при-
ходящей солнечной радиации в каналах съемки
сенсора, альбедо и температуры деятельной по-
верхности для исследуемой территории приведе-
ны в табл. 1.

Расчет составляющих энергетического балан-
са поглощенной солнечной энергии и структур-
но-информационных характеристик, осуществ-
лялся по методике, предложенной Ю.Г. Пузачен-
ко с соавторами (Пузаченко и др., 2019) в рамках
модели неэкстенсивной статистической механи-
ки Тсаллиса (Tsallis, 1988, 2009). В ее основе ле-
жит оценка энтропии отраженной солнечной ра-
диации и приращения информации по Кульбаку,
которые характеризуют неравновестность спек-
тра отраженной солнечной радиации, зафикси-
рованной сенсором съемочной системы, гипоте-
тическому спектру приходящей солнечной ради-
ации.

Классическая статистическая механика бази-
руется на предположении о линейности взаимо-
действий между элементами термодинамической
системы, то есть, смена состояний описывается как

d , при , и, соответственно, обратное – .
d

y a y a x x a y
x

= = + =

Рис. 1. Географическое положение ключевого участка в мелком (а) и среднем (б) масштабе.
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Неэкстенсивная термостатика подразумевает, что в
областях далеких от равновесия, в сложных неста-

ционарных системах их элементы могут взаимодей-
ствовать нелинейно, в частности экспоненциально:

Константино Тсаллис (Tsallis, 1988) ввел в эти
соотношения так называемый параметр де-
формации, определяющий степень нелиней-

ности взаимодействия между элементами и
предложил следующее описание динамики си-
стемы:

d , где и, соответственно, обратное ln .
d

,xy y у e x y
x

= = =

( ) ( )
1

1
1

d где 1 1 ) и, обр, атное
d

,qq x x x
q q

y y y q x e e e
x

−
== = + − ≡ =

1

1
1 ln , ln ln при 0.

1

q

q
xy x x x x

q

− −= ≡ = >
−

Таблица 1. Параметры использованных сцен Landsat 8 OLI TIRS

Месяц Число Год День от начала
года (DOY)

Приходящая 
радиация,

Вт/м2
Альбедо Температура,

°С

Январь 4 2018 4 28.19 0.46 –16.1

12 2015 12 29.86 0.38 –10.1

Февраль 5 2018 36 39.96 0.43 –9.6

14 2018 45 47.31 0.42 –9.1

16 2016 47 46.02 0.43 –7.5

24 2019 55 51.16 0.34 –2.3

Март 10 2021 69 62.47 0.39 2.6

Май 28 2018 148 92.37 0.16 29.6

Июнь 30 2015 181 93.99 0.13 34.6

Июль 13 2014 194 92.63 0.12 34.6

20 2020 202 90.35 0.11 29.6

Август 28 2019 240 80.92 0.11 28.7

29 2017 241 78.80 0.11 26.7

Сентябрь 15 2014 258 73.05 0.12 20.2

22 2020 266 67.38 0.20 17.9

27 2016 271 64.70 0.15 15.2

Октябрь 11 2015 284 57.14 0.25 13.5

27 2021 300 47.49 0.40 6.9

Ноябрь 5 2015 309 45.16 0.43 –6.0

17 2017 321 36.47 0.40 –9.3

Декабрь 6 2018 340 29.65 0.38 –20.3

24 2013 358 27.39 0.44 –14.6

30 2021 364 27.58 0.42 –9.9
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В динамической системе параметр q = 1 – 1/ρ,
где ρ > 0 коэффициент корреляции. То есть, чем
больше q превышает единицу, тем больше внут-
ренние корреляции и более организована система.
При q < 1 система находится в состоянии дезорга-
низации. Энтропия в заданной таким образом си-
стеме – энтропия Тсаллиса – является обобщенным
случаем энтропии Больцмана–Гиббса–Шенно-
на, в котором вместо классического логарифма
введен параметрический логарифм Тсаллиса с
индексом q, который представляет собой веще-
ственное число:

где pi – вероятность состояния i,  –

максимум энтропии при , при числе клас-

сов n. При этом для q < 0 необходимо исключить
случаи с отрицательной вероятностью. При q > 0
q-энтропия (как и энтропия Больцмана) тем
больше, чем меньше разность логарифмов веро-
ятностей соседних энергетических уровней, а при
q < 0 – наоборот. В результате максимум энтро-
пии, отвечающей условию равновесия достигает-
ся при полном доминировании одного энергети-
ческого уровня.

Приращение информации Кульбака, оценива-
ющее расстояние между равновесным и неравно-
весным состояниями в системе Тсаллиса, есть

Исходя из общих представлений, как в класси-
ческой термодинамике Больцмана-Гиббса, так и в
неэкстенсивной термодинамике Тсаллиса баланс
системы, поглощающей энергию состоит из сво-
бодной энергии (потенциал для совершения полез-
ной работы в системе или эксергия), связанной
энергии (энергия не способная совершать работу) и
приращения внутренней энергии системы:

где Bq – баланс поглощенной энергии, EX – сво-
бодная энергия Гиббса/эксергия, STWq – связан-
ная энергия, DUq – внутренняя энергия.

Эксергия солнечной радиации в системе Тсал-
лиса (EXq) рассчитывается на основе Kq также,
как и в модели классической термодинамики:
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где Eout – отраженная солнечная радиация, Eout/Ein –

альбедо,  – сумма отраженной

солнечной радиации в каналах,  –
сумма пришедшей радиации в каналах съемки.

Связанная энергия (STW) рассчитывается как

 – энтропия отраженной солнечной радиа-
ции, TW – тепловой поток от деятельности, за-
фиксированный сенсором съемочной системы
(длинноволновый съемочный канал).

Приращение внутренней энергии рассчитыва-
ется как:

Таким образом, для каждого пикселя съемки
были рассчитаны следующие переменные: погло-
щенная и отраженная солнечная энергия, альбе-
до, эксергия солнечной радиации – затраты энер-
гии на эвапотранспирацию (вт/м2), связанная
энергия – диссипация энергии в атмосферу с теп-
ловым потоком и энтропией (вт/м2), приращение
внутренней энергии – аккумуляция энергии в си-
стеме в виде углерода (вт/м2), приращение ин-
формации в системе, преобразующей солнечную
энергию (нит), энтропия отраженной солнечной
радиации (нит), q-индекс. Также был рассчитан
стандартный индекс, характеризующий биологи-
ческую продуктивность растительности – NDVI.

Анализ пространственно-временного варьи-
рования термодинамических переменных осу-
ществлялся на основе представлений об инвари-
антах или параметрах порядка, согласно которым
состояние системы описывается ограниченным
числом факторов. Концепция параметров поряд-
ка, предложенная в синергетике Германом Хаке-
ном в 1980 году (Хакен, 1980), получила свое раз-
витие в его работе 2001 года “Принципы работы
головного мозга” (Хакен, 2001), в которой было
обосновано использование для выделения пара-
метров порядка методом главных компонент.
Ю.Г. Пузаченко в 2010 г. продемонстрировал
тождественность понятия “параметр порядка”
понятию “ландшафтный инвариант” по В.Б. Со-
чаве (1978). В дальнейшем методология выделе-
ния инвариантов по сериям мультиспектральной
съемки, как в виде термодинамических перемен-
ных, так и в виде исходных значений отражения в
каналах, многократно использовалась для выде-
ления устойчивых во времени пространственных
структур термодинамической системы или системы
отражения (Сандлерский, 2012; Пузаченко и др.,
2019; Байбар и др., 2023). Пространственно-вре-
менное варьирование переменных обобщалось
методом главных компонент (PCA, varimax nor-
malization) для каждой переменной за 23 срока от-

out out

1

k
ii

E e
=

= 
in in

1

k
ii

E e
=

= 

outSTWq TW,qS=
out
qS

DUq Bq EXq STWq.= − −



S120

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

САНДЛЕРСКИЙ и др.

дельно, и далее исходя из полученной факторной
структуры обобщались в сезонные инварианты
термодинамической системы.

Согласно теории, варьирование параметров
порядка термодинамической системы в свою оче-
редь определяется так называемыми управляю-
щими параметрами – внешними факторами, под
которыми обычно подразумеваются климат, по-
года, рельеф и состояние растительного покрова.
В настоящей работе в качестве управляющих па-
раметров рассмотрены морфометрические харак-
теристики рельефа на различных иерархических
уровнях организации и некоторые свойства рас-
тительности, полученные в ходе полевых иссле-
дований. Иерархические уровни выделялись на
основе спектрального анализа цифровой модели
рельефа открытого доступа SRTM (USGS EROS
Archive…, 2018) с пространственным разрешени-
ем 30 × 30 м (рис. 2) по методике, предложенной
Ю.Г. Пузаченко с соавторами (2002). Были выде-
лены иерархические уровни с линейными разме-
рами структур: 150, 570, 1110, 1380, 1890, 3030 м.
Для каждого из этих уровней были рассчитаны
стандартные морфометрические характеристики,
отражающие перераспределение тепла влаги релье-
фом: крутизна, аспект, освещенность с юга/востока,
максимальная кривизна, минимальная кривизна,
профильная выпуклость, плановая выпуклость,
продольная выпуклость, поперечная выпуклость.
Влияние рельефа на преобразование энергии
оценивалось с помощью множественной регрес-
сии полученных инвариантов от морфометриче-
ских характеристик. Полевые измерения свойств
биогеоценозов (комплексные описания почвы и
растительности, измерения сумм площадей сече-
ний древостоя и индекса листовой поверхности
(leaf area index, LAI) осуществлялись на трансекте
длинной 1100 м (с шагом опробования 20 м), зало-
женном вдоль крутого склона южной экспозиции
от 2000 до 2380 м над ур. м. (рис. 3). Трансект в ос-
новной своей части проходит через кедровый
среднесомкнутый лес (2000–2200 м над ур. м.) и в
верхней части склона (2200–2350 м над ур. м.) пе-

ресекает участок осоково-разнотравно-злаковой
пустоши и заканчивается на каменной осыпи.

РЕЗУЛЬТАТЫ
На рис. 4а приведен сезонный ход приходящей

и поглощенной солнечной энергии, а также со-
ставляющих энергетического баланса. В целом
баланс и его составляющие соответствуют сезонно-
му ходу приходящей радиации. Таким же образом
ведет себя температура деятельной поверхности
(табл. 1). На рис. 4б приведен сезонный ход
структурно-информационных характеристик,
который демонстрирует тот факт, что период ак-
тивной работы растительного покрова составляет
всего порядка ста дней, с начала июня по середину
сентября. Индексы, отражающие неравновесность
преобразования солнечной энергии, демонстриру-
ют тот факт, что период активной работы раститель-
ного покрова начинается в конце мая и заканчивает-
ся в конце сентября. Четким количественным пока-
зателем, индицирующим сезонные начало и
окончание работы биогеоценоза можно считать
переход значения q-параметра через 1 (рис. 4б).

Метод главных компонент позволил выделить
для каждой термодинамической переменной три
инвариантных состояния, отражающих зимнее
(ноябрь–март), летнее (июнь–сентябрь) и пере-
ходное (апрель и октябрь) состояния. Для темпе-
ратурного поля переходного состояния не выде-
ляется. В табл. 2 приведены доли (в процентах)
варьирования, описываемого факторами метода
главных компонент для поглощенной солнечной
энергии и составляющих ее баланса. Естествен-
но, что распределение описываемой доли варьи-
рования между факторами зависит от количества
сцен для того или иного сезона. Для всех пере-
менных, кроме связанной энергии, основная до-
ля описываемого инвариантами варьирования

Рис. 2. Цифровая модель рельефа ключевого участка.
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Рис. 3. Положение трансекта с регулярным шагом
опробования на фрагменте снимка (Google Maps).
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переменных (65–70%) приходится на холодный
(зимний) период. Летний инвариант описывает
13–16%, инвариант переходного периода – 5–6%.
Для приращения внутренней энергии картина
несколько иная: зимний инвариант определяет
54% варьирования, а летний – 25%. В целом же
три сезонных параметра порядка описывают по-
рядка 85–90% варьирования составляющих ба-
ланса поглощенной солнечной радиации.

Доли, описываемого инвариантами варьиро-
вания для информационных индексов, индекса
продуктивности и температуры приведены в табл. 3.
В целом, распределение долей описываемого
компонентами варьирования переменных сходно
с составляющими баланса поглощенной радиа-
ции. При этом для приращения информации и q-
индекса доля варьирования, описываемая летним
инвариантом значительно выше, чем для остальных

Рис. 4. Сезонный ход термодинамических переменных (средние значения для территории): а – приходящая энергия,
поглощенная энергия и составляющие ее баланса, б – структурно-информационные характеристики.
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переменных – 25 и 22%. Также доля описываемого
тремя инвариантами варьирования информацион-
но-термодинамических характеристик, в среднем
несколько ниже, чем для составляющих баланса.

Для выделения функциональных подсистем
термодинамической системы исследуемой терри-
тории мы подвергли анализу методом главных
компонент сразу все переменные за вегетацион-
ный сезон (конец мая–конец сентября). Анализ
показал, что выделяются три подсистемы: “по-
глощенная энергия и затраты энергии на эвапо-
транспирацию”, “температура, связанная энер-
гия и энтропия” и “структурно-продукционная”
(приращение информации, q-индекс и NDVI).
Аналогичная картина наблюдается при обобще-
нии летних инвариантов для каждой переменной:
получены те же три параметра порядка термоди-
намической системы.

В зимний период растительный покров мини-
мально активен, поэтому влияние рельефа рас-
сматривалось только для летних инвариантов
термодинамических переменных. В табл. 4 обоб-
щены результаты регрессионных моделей инва-
риантов от морфометрических характеристик.
Для альбедо, поглощенной солнечной радиации и
составляющих ее баланса уровень детерминации
составляет 30–40% и наиболее высок он для эксер-
гии (R2 – 0.48), приращения внутренней энергии
(R2 – 0.51) и температуры деятельной поверхности
(R2 – 0.63). Вклад рельефа в пространственное ва-
рьирование энтропии отраженной солнечной ради-
ации практически отсутствует (R2 – 0.1). Основной
вклад рельеф вносит на мезоуровне с линейными
размерами структур 570–1380 м, что, в целом соот-

ветствует средней длине склона. Затраты на эва-
потранспирацию и производство биологической
продукции максимальны на вогнутых низких по-
зициях, а рассеяние тепловой энергии в атмосфе-
ру – на выпуклых и высоких. С ростом освещен-
ности растет прежде всего связанная энергия
(рассеяние энергии в атмосферу).

Наличие цифровой модели рельефа и серии
измерений температуры в тепловом канале поз-
воляет напрямую оценить вертикальный гради-
ент температуры. На рис. 5 приведены типичные
сезонные зависимости температуры от высоты
для конкретных сроков. Зимой температура с вы-
сотой достаточно равномерно возрастает (5а), а
поздней весной – равномерно падает (5б). Летом –
падает, но более полого чем весной (5в) и, во вто-
рой половине осени (5г) относительно не связа-
ны. На рис. 6 приведен сезонный ход вертикаль-
ного градиента (°С/100 м): летом он близок к 0,
весной и осенью – близок к стандартным значе-
ниям (1.1 в конце мая и 0.8 во второй половине
сентября). В целом полученные оценки и сезонный
ход вертикального градиента вполне сопоставим с
оценками, полученными путем сопоставления ме-
теорологических данных для сходных климатиче-
ских условий (Гордеев, 2011).

В табл. 5 приведены коэффициенты корреляции
(r) между летними инвариантами термодинамиче-
ских характеристик и отдельными свойствами рас-
тительного и почвенного покрова, измеренными на
трансекте (даны только характеристики с наибо-
лее высокими и значимыми связями). Масса рас-
тительности (в первую очередь древесной, выра-
женная через сумму площадей сечений древостоя

Таблица 2. Доли описания сезонными инвариантами поглощенной солнечной энергии и ее составляющих

Инвариант Поглощенная 
энергия

Составляющие баланса

эксергия связанная
энергия

приращение
внутренней

энергии

Зимний (октябрь–март) 67.39 65.29 70.65 54.07
Летний (июнь–сентябрь) 13.78 16.71 13.73 25.52
Переходный (март, сентябрь) 5.88 5.37 5.59 4.80
В целом 87.05 87.37 89.97 84.39

Таблица 3. Доли описания сезонными инвариантами структурно-информационных характеристик и температуры

Инвариант Приращение
информации Энтропия q-индекс NDVI Температура

Зимний (октябрь–март) 50.43 64.28 40.65 69.87 67.10
Летний (июнь–сентябрь) 25.35 15.65 22.10 16.59 17.66
Переходный (март, сентябрь) 7.62 5.69 9.00 5.42 –
В целом 83.40 85.62 71.75 91.88 84.76
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Таблица 4. Вклад морфометрических характеристик рельефа в описание летних инвариантов термодинамиче-
ских переменных (R2 – коэффициент детерминации множественной регрессии, в ячейках – знак влияния и ли-
нейные размеры иерархических уровней)

Переменная R2
Высота
(знак 

влияния)
Крутизна

Кривизна Освещенность

мин макс юг восток

Альбедо 0.33 + 570,
–1890 – 570 1110

Поглощенная энергия 0.31 – 570

Эксергия 0.48 – 570

Связанная энергия 0.33 –570,
–1380 570 1380

Приращение внутренней энергии 0.51 + – 1890 150

Температура 0.63 – 1110 1110

NDVI 0.37 – –1110 570

Приращение информации 0.30 – 570,
–1890 150

Энтропия 0.09 –570 570 1890

q-индекс 0.31 + 150 570 –570

(BSA), индекс листовой поверхности (LAI), со-
мкнутость древостоя и фитомассу), увеличивает
поглощение солнечной энергии, затраты на эва-
потранспирацию и соответственно уменьшают
связанную энергию и приращение внутренней
энергии. С продуктивностью (NDVI) связан только
индекс листовой поверхности (чем выше LAI, тем
выше NDVI). В то же время, масса древесной расти-
тельности увеличивает приращение информации и
уменьшает энтропию и q-индекс. Температура дея-
тельной поверхности связана отрицательно с про-
ективным покрытием мохово-лишайникового
яруса и, в меньшей степени, с сомкнутостью и
фитомассой. С ростом водородного показателя
растет поглощение, затраты на испарение, NDVI,
и, соответственно, уменьшаются связанная энер-
гия и приращение внутренней энергии, энтропия
и q-индекс. Влияние мощности органогенного
горизонта в целом не велико (r = 0.3) и сходно с
влиянием суммы площадей сечений и листового
индекса.

ОБСУЖДЕНИЕ

Специфика преобразования солнечной энер-
гии в горных биогеоценозах была рассмотрена в
рамках термодинамического подхода в работе
Ю.В. Вантеевой, Ю.Г. Пузаченко и Р.Б. Сандлер-
ского (2017) для северо-восточного Прибайкалья.
Прихубсугулье и Прибайкалье имеют сходный
резко континентальный климат, но во втором слу-
чае влияние Байкала существенно его смягчает,
увеличивая количество зимних осадков. Раститель-

ный покров двух ключевых участков несколько раз-
личается. Во-первых, пространственный охват в
Прибайкалье меньше, во-вторых, амплитуды высот:
для Прибайкалья – 480–1240 м над ур. м., для При-
хубсугулья – 1600–3000 м над ур. м. Также стоит
отметить, что расчеты для Прибайкалья осу-
ществлялись в рамках модели классической тер-
модинамики, без оценки q-индекса. Впрочем,
сравнение термодинамических характеристик,
рассчитанных в рамках классической и неэкстен-
сивной (Тсаллисовской) моделях по одним и тем
же сценам для различных территорий (ЦГЛЗ и
данный участок), показало, что соотношения
между переменными и их пространственно-вре-
менное варьирование принципиально не меня-
ются. Различия между ними конечно существу-
ют, что было показано в нашей работе по Цен-
трально-лесному заповеднику (Пузаченко и др.,
2019), но представляют собой предмет отдельного
исследования на обширном полевом материале,
которым для Прихубсугулья мы пока не распола-
гаем (но располагаем для ЦЛГЗ).

В целом, пространственно-временное варьи-
рование составляющих энергетического баланса
и отношения между его составляющими подобно
для всех территорий, включая и южно-таежные
биогеоценозы ЦЛГЗ. Сезонный ход составляющих
баланса подчиняется сезонному ходу приходящей
солнечной радиации (рис. 4а). Однако взаимоотно-
шения между структурно-информационными ха-
рактеристиками в существенной степени различа-
ются. Для южно-таежных биогеоценозов характер-
на прямая обратная зависимость между энтропией
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отраженной солнечной радиации и приращением
информации по Кульбаку и тесная положитель-
ная связь последнего с индексом биологической
продуктивности NDVI, а для горно-таежных био-
геоценозов такой жесткой связи не наблюдается.
Сравнение летних параметров порядка для этих
трех типов также демонстрирует различия в их ра-
боте. Так, для ЦЛГЗ и Прибайкалья выделяются
две подсистемы: “тепловое рассеяние – испаре-
ние” и “неравновесность – продуктивность”, а
для Прихубсугулья три: “испарение”, “неравно-
весность – продуктивность” и “тепловое рассея-
ние”. Таким образом можно утверждать, что тем-
пературный режим Прихубсугулья в значительно
меньшей степени определяется приходом сол-
нечной радиации, чем для остальных сообществ,
а в большей степени господствующей воздушной
массой. Эту гипотезу подтверждает сравнение
вклада рельефа в инвариант летнего теплового
поля для Прихубсугулья и Прибайкалья, которое
показало их тождественность, то есть, в обоих
случаях коэффициент детерминации составил

0.63. Для оценки влияния теплового режима на
преобразование солнечной радиации в 2022 г. на
различных участках трансекта нами были заложе-
ны пять термологгеров. Результаты их работы бу-
дут получены в 2024 г. Очевидно, что влажность
воздуха и количество осадков так же играют важ-
ную роль в преобразовании солнечной энергии,
однако для оценки их долговременной динамики
инструментальными возможностями мы пока не
располагаем.

Зависимость термодинамических переменных
от свойств растительности Прихубсугулья (табл. 5) в
целом соответствует закономерностям, наблюда-
емым на других территориях: рост массы древес-
ной растительности увеличивает затраты энергии
на эвапотранспирацию, но, как ни странно,
практически не влияет на температуру деятель-
ной поверхности. В то же время приращение ин-
формации и продуктивность для равнинных
ландшафтов обычно уменьшаются с запасом дре-
востоя. В рассматриваемом же случае происходит
обратное. Отрицательная связь q-индекса с массой

Рис. 5. Зависимость температуры деятельной поверхности от абсолютной высоты по цифровой модели рельефа: а –
04.01.2018, б – 28.05.2018, в – 20.07.2020, г – 27.10.2021.
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древесной растительности в целом соответствует
отношениям, наблюдаемым для южно-таежного
ландшафта, где он максимален на лугах и минима-
лен в старых еловых лесах (Пузаченко и др., 2019).
Учитывая, что при анализе факторной структуры
(выделении летних параметров порядка на основе
инвариантов всех переменных), q-индекс, прира-
щение информации и индекс продуктивности
определяются одним параметром порядка, кото-
рый противопоставляет NDVI и приращение ин-
формации q-индексу, возможно все они описы-

вают различные механизмы реакции раститель-
ности на изменение погодных условий.

Таким образом анализ пространственно-вре-
менного варьирования термодинамических пере-
менных позволяет сделать следующие выводы:
1) термодинамическая система в целом может на-
ходится в трех принципиально устойчивых состо-
яниях – летнем, зимнем и переходном; 2) в системе
действуют три функциональные подсистемы:
“испарение”, “неравновесность – продуктив-
ность” и “тепловое рассеяние”, в отличие от ис-

Рис. 6. Сезонный ход вертикального градиента температур: 1 – градиент, 2 – средняя температура для сцены.
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Таблица 5. Коэффициенты корреляции (r) между летними инвариантами термодинамических характеристик и
основными свойствами биогеоценозов, измеренными на трансекте с шагом 20 м (54 точки). BSA – сумма пло-
щадей сечений древостоя, LAI – индекс листовой поверхности (leaf area index)

Переменная BSA LAI Сомкнутость
древостоя

Сухая 
фитомасса

Проективное
покрытие 
мохово-

лишайникового 
яруса

pH
Мощность

органогенного
горизонта

Альбедо –0.81 –0.49 –0.72 –0.44 –0.13 –0.48 –0.30

Поглощенная энергия 0.83 0.50 0.72 0.42 0.11 0.49 0.30

Эксергия 0.85 0.51 0.73 0.39 0.08 0.50 0.31

Связанная энергия –0.85 –0.48 –0.67 0.05 0.32 –0.56 –0.18

Приращение внутренней
энергии

–0.85 –0.47 –0.76 –0.37 –0.15 –0.51 –0.33

Температура 0.07 0.26 –0.28 –0.32 –0.59 0.25 –0.28

NDVI 0.18 0.50 0.08 0.22 0.20 0.41 0.03

Приращение информации 0.81 0.63 0.53 0.06 –0.20 0.59 0.16

Энтропия –0.79 –0.29 –0.78 –0.09 0.07 –0.51 –0.28

q-индекс –0.85 –0.61 –0.64 –0.11 0.11 –0.58 –0.21
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следованных нами ранее регионов; 3) уровень де-
терминации рельефом термодинамических пара-
метров составляет 30–40% и основной вклад
рельеф вносит на мезоуровне; 4) в летний период
продуктивность увеличивается с ростом индекса
листовой поверхности, а в переходные периоды –
с ростом суммы площадей сечений древостоя.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Несмотря на общую воспроизводимость по
сравнению с нашими предыдущими исследова-
ниями, применение методики расчета термоди-
намических характеристик для резко континен-
тального климата продемонстрировало специфику
работы горных биогеоценозов Прихубсугулья.
По-видимому, они обусловлены тремя фактора-
ми: погодными условиями, орографией и соб-
ственно климатом. Последний позволил нако-
пить длинный ряд безоблачных сцен Landsat 4.5 и
7 за период с 1986 по 2011 год (62 сцены), что дает
нам возможность в дальнейшем не только попы-
таться оценить долговременную динамику пере-
менных, но и попытаться на основе данных бли-
жайшей метеостанции подробно исследовать за-
висимость термодинамических переменных от
погоды. Информация с термологгеров поможет
нам оценить, насколько данные метеостанции,
расположенной в котловине, соотносятся с ва-
рьированием температуры по склону. Для рав-
нинных южно-таежных ландшафтов показано
(Пузаченко и др., 2019), что измерения темпера-
туры со спутника хорошо корреспондируют с
данными по метеостанции.

Поскольку в конечном итоге “определенное
сочетание термодинамических переменных связа-
но со структурой геосистем, определяемой свой-
ствами растительности, почв и гидротермическим
режимом” (Вантеева и др., 2017, стр. 115). Приме-
нение информационно-термодинамического под-
хода для оценки работы биогеоценотического по-
крова как сложной самоорганизующейся системы в
различных ландшафтно-климатических условиях
позволит нам в единой системе оценить особенно-
сти их функционирования. В этой связи именно
исследование ландшафтов Монголии как доста-
точно репрезентативного региона для Централь-
ной Азии представляется нам весьма информа-
тивным как с методической, так и с практической
точки зрения.
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Thermodynamical Parametrs of Khubsugul Mountain Forests 
(Khordol-Sardag, Mongolia)
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1Severtsov Institute of Ecology and Evolution RAS, Leninskiy prospect, 33, Moscow, 119071 Russia
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Presented results of using a thermodynamic approach to study the functioning of mountain forest biogeo-
cenoses based on Landsat 8 OLI TIRS multispectral scanner survey for the landscapes of the northwestern
Khubsugul region. Using the example of a section of the ridge. Khordol-Sardag considers the spatiotemporal
variation of thermodynamic characteristics calculated within the framework of the nonequilibrium Tsallis
thermodynamics model. The order parameters of the thermodynamic system (invariant states) are identified
based on the principal component method. For each invariant, we assessed the contribution of relief and the
leading morphometric characteristics that determine its spatial variation identified. The vertical temperature
gradient in different seasons estimated. Shown that in conditions of a sharply continental climate, the ther-
modynamic system of mountain forests has three functional subsystems responsible for evaporation, thermal
field and productivity. Shown that an increase in the mass of woody vegetation increases energy absorption
and evapotranspiration, but reduces the disequilibrium of solar energy conversion.

Keywords: absorbed solar energy, exergy, information increment, relief, vertical temperature gradient, q-index



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2023, Дополнительный выпуск 8, с. S129–S142

S129

ОТОБРАЖЕНИЕ СВОЙСТВ ЛЕСНЫХ ПОЧВ ЮЖНОЙ ТАЙГИ 
ЦЕНТРАЛЬНО-ЛЕСНОГО ЗАПОВЕДНИКА В ДИСТАНЦИОННЫХ 

ГИПЕРСПЕКТРАЛЬНЫХ ИЗМЕРЕНИЯХ
© 2023 г.   М. Ю. Пузаченко*, @, А. С. Байбар*, **, *

* Институт географии РАН, Старомонетный пер., 29, Москва, 119017 Россия
** Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН,

Ленинский проспект, д. 33, Москва, 119071 Россия
@E-mail: m.yu.puzachenko@igras.ru
Поступила в редакцию 14.10.2023 г.

После доработки 18.10.2023 г.
Принята к публикации 18.10.2023 г.

Исследовано отображение гранулометрического состава и цвета почвы по шкале Манселла, изме-
ренных до глубины 135 см c интервалом 5 см на трансекте (длина 6 км) с шагом 20 м, в гиперспек-
тральных данных прибора Гиперион (Hyperion) для 9 сроков измерений с января по сентябрь. По-
лучено, что съемка за 24 мая наиболее связана со всеми рассматриваемыми характеристиками. Для
гранулометрического состава наибольшие связи отмечаются для глубин 7–15, 45, 75 и 120 см; для
оттенка цвета – 3–10 и 95–135 см; для яркости цвета – 7–15, 25–30 и 65–70 см; для насыщенности
цвета – 7–10, 40–50, 75 и 100 см. Гранулометрический состав почвы наиболее связан с длинами волн
579–702 и 529 нм, оттенок цвета – 641–691 нм, яркость цвета – 569–702 и 518–539 нм, насыщенность
цвета – 569–702, 508–529 и 732–763 нм.

Ключевые слова: гиперспектральное дистанционное зондирование, гранулометрический состав
почв, цвет почв по шкале Манселла, дисперсионный анализ
DOI: 10.31857/S1026347023600887, EDN: GULCEF

ВВЕДЕНИЕ
Мультиспектральные и гиперспектральные

данные дистанционного зондирования (ГДДЗ)
можно рассматривать как характеристики функци-
онирования экосистем в принятом масштабе изме-
рения. В визуальной области электромагнитного
спектра поглощение солнечной радиации отражает
работу экосистемы по синтезу АТФ, в ближней
инфракрасной области – содержание мезофилла
и внутриклеточной воды, в коротковолновой ин-
фракрасной – содержание свободной воды, крах-
мала, лигнина, углеводородов и др. (Asner, 1998,
2009; Asner et al., 2011; Blackburn, Steele, 1999;
Brauns, Brauns, 1960; Carter, Knapp, Daughtry et al.,
2001, 2004; Fourty et al., 1996; Kiang et al., 2007;
Neill, Gould, 1999).

Можно принять, что конкретные значения от-
ражения (поглощения) в спектральных каналах
описывают состояние конкретной экосистемы в
конкретный момент времени. Очевидно, что это
состояние определяется не только характеристи-
ками самой растительности, но и условиями сре-
ды и, в первую очередь, состоянием почвы и по-
годы. Оценка свойств почв на основе ГДДЗ явля-
ется интенсивно развивающимся направлением

(Das et al., 2015; Wójtowicz et al., 2016). В основном
оно опирается на непосредственное измерение
отражения солнечной радиации от самой почвы
(DeTar et al., 2008; Gmur et al., 2012; Hively et al.,
2011; Luoa et al., 2008), при этом из общего отра-
жения стремятся исключить вклад растительно-
сти (Gomez et al., 2015; Summers, 2009). Исследо-
вания свойств лесных почв с помощью ГДДЗ
практически отсутствуют. В предлагаемом сооб-
щение рассматривается отражение гиперспек-
тральной информацией гранулометрического со-
става и цвета почвы по трем составляющим поч-
венной шкалы Манселла (Munsell Soil Color
Charts, 1994).

Решаются две задачи: выделение слоев (глубин)
почвы, в наибольшей степени определяющих отра-
жение солнечной радиации от растительности, и
каналов и сроков съемки ГДДЗ, наиболее связан-
ных со свойствами почвы. Решение первой зада-
чи позволяет выделить слои почвы, наиболее
определяющие состояние растительности. Реше-
ние второй задачи – оценить, какие особенности
функционирования растительности в существен-
ной степени связаны с состоянием почвы. Такой
подход можно с полным основанием определить,

Ю. Г. Пузаченко

УДК 504.54+631.435/439

ЛАНДШАФТНАЯ
ЭКОЛОГИЯ
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как экосистемный. Использование ГДДЗ для раз-
личных периодов вегетации позволяет выделить
время с наиболее активной функциональной свя-
зью растительности и почвы, а также элементы
динамики этих отношений. Очевидно, что если
некоторые свойства почвы хорошо воспроизво-
дятся дистанционной информацией, то их состо-
яния могут быть интерполированы для террито-
рии на основе обучающей выборки (Пузаченко
и др., 2006).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводились на территории
южного лесничества Центрально-Лесного госу-
дарственного природного биосферного заповед-
ника на водоразделе Волжского и З. Двинского
бассейнов (рис. 1). Рассматриваемая территория
расположена на юге Валдайской возвышенности
с средними высотами 250–260 м над ур.м. и коор-
динатами 32.91463 в.д., 56.46121 с.ш. Территория
представлена грядами, в основе сформированны-
ми мореной рисского (московского) оледенения,
частично перекрытой вюрмской (валдайской)
мореной, плоскими равнинами на месте прилед-
никовых озер и волнистыми равнинами на флю-
виогляциальных отложениях. Морены и озерные
отложения перекрыты легкосуглинистыми или
супесчаными сильно пылеватыми покровными
отложениями со средними мощностями 40–
80 см. Климат территории умеренно континен-
тальный, в среднем, с избыточным уровнем
увлажнения. Для моренных гряд характерны ши-
роколиственно-еловые леса и их производные на
дерново-палевоподзолистых, иногда глееватых
почвах, для озерных и флювиогляциальных рав-

нин – бореальные еловые леса на дерново- и тор-
фяно-подзолистых глееватых и глеевых почвах.
Верхние части склонов моренных гряд в вогнутых
позициях рельефа заняты верховыми открытыми
и сосновыми болотами на торфяных залежах. На
пологих склонах моренных гряд и в отдельных
понижениях озерных равнин развиты лесные бо-
лота на торфяных почвах. На озерных отложени-
ях в составе древесного полога единично или не-
большими группами встречаются сосны. Есте-
ственными факторами динамики растительного
покрова являются ветровалы, охватывающие
большие площади. Последний массовый ветро-
вал для рассматриваемой территории произошел
в 1996 г. Локальные выпадения отдельных круп-
ных деревьев, а также их групп, открывающие ок-
на в пологе с линейными размерами от 10 до
100 м, происходят постоянно. Следы более ран-
них массовых ветровалов достаточно типичны.

Для исследования были выбраны одни из ос-
новных легко измеряемых в поле характеристик
почвенного профиля – гранулометрический со-
став (грансостав) и цвет (Soil Taxonomy, 1999).
Грансостав почвы определяет ее водный и воз-
душный режимы, а также процессы, происходя-
щие в почвенном профиле (Field Book for Describ-
ing and Sampling Soils, 2002, Field manual for de-
scribing terrestrial ecosystems, 2010, McKenzie et al.,
2008). Цвет почвы отражает основные процессы
физико-химического перераспределения по про-
филю органического углерода, железа и его форм
и др. (Konen et al., 2003; Moritsuka et al., 2014;
Shum, L.M. Lavkulich, 1999; Viscarra Rossel et al.,
2005; Viscarra Rossela, Fouada, 2008; Wills et al.,
2007).

Рис. 1. Положение района исследований.
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Непосредственные измерения характеристик
почвы проводились на трансекте с регулярным
шагом опробования 20 м и длиной 5900 м (рис. 2),
пересекающем водораздел с запада на восток. В
рамках трансекта высоты рельефа меняются от
230 м над ур.м. в его восточной части, приурочен-
ной к долине реки Межи, до 265 м в его централь-
ной части. Центральная часть трансекта пред-
ставлена преимущественно еловыми лесами с от-
дельными массивами сосновых лесов по
заболоченным западинам. Западная и особенно
восточная части трансекта пострадали от послед-
него массового ветровала. В результате здесь пре-
обладают леса с доминированием березы и оси-
ны, а также встречаются небольшие участки ли-
повых и кленовых лесов. Для исследуемой
территории (кроме края восточной части тран-
секта) отсутствуют свидетельства антропогенного
воздействия (рубки, с/х), что позволяет исследо-
вать экосистемы в их естественном состоянии.

Характеристики почвы измерены для глубин 2,
3, 4, 5, 7, 10, 15, 20…135 см (31 слой) с помощью
почвенного бура Eijkelkamp. Таким образом, в
анализе используется 124 переменных, описыва-
ющих рассматриваемые характеристики почвы.
Определение грансостава проводилась перцепци-

онно (Thien, 1979), цвета – по шкале Манселла. Для
грансостава выделено 14 градаций (1 – глина, су-
глинок: 2 – тяжелый, 3 – средний, 4 – легкий, 5 –
супесь, песок: 6 – мелко, 7 – средне, 8 – крупно и
9 – разнозернистый, торф: 10 – слабо, 11 – средне
и 12 – сильно разложившийся, 13 – гумус, 14 –
минерализованная подстилка); для оттенка цвета
(Hue) – 10 градаций (1-5YR, 2-7.5YR, 3-10YR, 4-
2.5Y, 5-10Y, 6-5GY, 7-10GY, 8-5G, 9-5BG, 10-5B);
для яркости цвета (Value) – 8 градаций (1-2, 2-2.5,
3-3, 4-4, 5-5, 6-6, 7-7, 8-8); для насыщенности
цвета (Chroma) – 6 градаций (1-1, 2-2, 3-3, 4-4, 5-
6, 6-8). Отсутствие цвета для горизонта минера-
лизованной подстилки и очень слаборазложив-
шегося торфа обозначено нулевым значением.

Гиперспектральные данные представлены сним-
ками со спутника EO-1 с прибором “Гиперион”
(Jay, 2003), содержащими 220 каналов исходной
съемки. Ширина каждого спектрального канала
10 нм. Непрерывная полоса измеряемого отра-
женного солнечного спектра от 400 до 2500 нм.
Пространственная разрешающая способность
составляет 30 м. Отобраны безоблачные снимки,
полученные в период с 2012–2015 гг. за следую-
щие дни от начала года:

1) 14 – 14 января 2014 года (EO1H1810212014014110T2_MTL_L1T),
2) 66 – 7 марта 2015 года (EO1H1810212015066110T2_MTL_L1T),
3) 107 – 17 апреля 2013 года (EO1H1810212013107110T2_MTL_L1T),
4) 120 – 30 апреля 2015 года (EO1H1810212015120110T2_MTL_L1T),
5) 136 – 16 мая 2013 года (EO1H1810212013136110T2_MTL_L1T),
6) 145 – 24 мая 2012 года EO1H1810212012145110T4_MTL_L1T,

Рис. 2. Рельеф и грансостав по точкам трансекта (обозначения легенды см. в тексте).
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7) 213 – 31 июля 2012 года (EO1H1810212012213110T4_MTL_L1T),
8) 219 – 7 августа 2014 года (EO1H1810212014219110T2_MTL_L1),
9) 266 – 23 сентября 2015 года (EO1H1810212015266110T4_MTL_L1T).

Предварительный анализ каналов снимков
показал, что значительная их часть не содержит
информации или содержит большую долю дефек-
тов, особенно в краевых частях снимка. В резуль-
тате выделены 137 каналов (508–2315 нм), не со-
держащих явных дефектов. Таким образом, всего
в анализе используется 1233 канала за девять сро-
ков съемки.

Оценка качества геопозиционирования сним-
ков показала, что смещения относительно сним-
ка Lаndsat 8 (LC81820212014100LGN00, верифи-
цированная геометрическая среднеквадратиче-
ская ошибка привязки – 3.2 м) составляют от 20 м
в центре, увеличиваясь до 100 м к краям снимков,
являясь индивидуальными для каждого из них.
Для улучшения геопозиционирования снимков
проведена геометрическая коррекция каждого из
них методом локальных линейных полиномов на
основе базовых точек, полученных по снимку
Landsat, и достигнута приемлемая точность пози-
ционирования с невязкой не более 15 м.

На рис. 3 показано отражение солнечной ра-
диации по всем срокам наблюдения для всех ка-
налов в сравнении с солнечной постоянной.
Здесь наглядно отображается перераспределение
энергии входе прохождения солнечного излуче-
ния через атмосферу Земли и преобразования ее
ландшафтным покровом и, в первую очередь,

растительностью, создающей область поглоще-
ния спектра в видимом диапазоне длин волн и от-
ражения в ближней инфракрасной и коротковол-
новой инфракрасной частях спектра. Отчетливо
проявляется сезонный ход отражения, не смотря
на разные годы съемки. Исключением является
апрель из-за межгодовых различий в сроках на-
ступления снеготаяния.

Большой объем данных по каждому сроку на-
блюдений определяет на первом этапе использо-
вание простейшего метода статистического ана-
лиза – однофакторного дисперсионного анализа
(ANOVA). В нем рассчитывается критерий Фи-
шера (F-критерий) для каждого слоя характери-
стики почвы, представленной в дискретном виде,
от всех каналов и сроков съемки. Чем больше зна-
чение критерия, тем больше информации о свой-
стве почвы содержится в соответствующем кана-
ле и сроке его съемки. Рассматривая F-критерии
отдельно по слоям почвы, по срокам наблюдения
и по спектральным каналам для всех исследуемых
характеристик почвы, получаем обобщенное
представление об информативности в отображе-
нии свойств почвы по данным переменным и о
вкладе в нее каждого почвенного слоя для каждой
переменной. Детализация этих отношений при-
водится в трехмерных рисунках для наиболее ин-
формативных сроков наблюдения, отражающих

Рис. 3. Отражение солнечной радиации по всем срокам и каналам.
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зависимость F-критерия от полосы частот и глу-
бины слоя. Для того чтобы показать характер свя-
зи между состояниями свойств почвы и отраже-
нием в наиболее связанных с ними каналами для
наиболее информативных сроков используем
средние значения отражения и стандартные
ошибки. Так как каждый спектральный канал
связан с содержанием различных пигментов,
крахмала, сахаров и целлюлозы (рис. 4), то полу-
чаем некоторые основания для определения фи-
зического смысла наблюдаемых отношений.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Наибольшие значения F-критерия для грансо-

става (рис. 5) отмечаются на глубинах 7–15 см
(максимум 15 см), 45, 75 и 120 см; для оттенка
цвета – 3–10 см (максимум 4 см) и 95–135 см
(максимум 120 см); для яркости цвета – 7–15 см
(максимум 7 см), 25–30 см (максимум 30 см) и
65–70 см (максимум 65 см); для насыщенности
цвета – 7–10 см (максимум 7 см), 40–50 см (мак-
симум 45 см), 75 и 100 см. В результате, у каждой
характеристики почвы выделяются собственные
глубины с максимальной связью с ГДДЗ при на-
личии общих глубин для некоторых из характери-
стик. Высокие значения F-критерия для глубин
7–10 см характерны для всех свойств почвы. Для
глубин 15, 45, 75 и 120 см отмечаются высокие
значения F-критерия для двух из характеристик
почв. Исходя из максимальных значений F-кри-
терия, минимальный уровень связи с ГДДЗ у от-
тенка почвы. Детальный анализ связи ГДДЗ и

рассматриваемых характеристик почвы прово-
дится для глубин, показавших наибольшие значе-
ния F-критерия.

Для грансостава (рис. 6) средний и суммарный
F-критерий наибольший для 145-ого дня при
максимальном значении F-критерия для 136-ого
дня. В целом высокие значения связи грансостава
и ГДДЗ характерны со 120-ого по 219-ый дни года.
Все оценки F-критерия для оттенка цвета наи-
большие для 145 дня при высокой связи этой ха-
рактеристики с ГДДЗ за 213 и 14 дни. Яркость цве-
та имеет наибольшую связь со 145 днем, а также с
213, 219 и 107 днями. Насыщенность цвета наибо-
лее связана со 145 днем, а также с 213 днем.

В результате, гиперспектральные данные за
145 день имеют наибольшую связь со всеми ха-
рактеристиками почвы, в меньшей степени с ни-
ми связан 213 день. Наименьшие связи с характе-
ристиками почв демонстрируют 266 и 66 дни года.

Таким образом, наибольшая информация о
состоянии рассматриваемых характеристик поч-
вы через отражение солнечной радиации от ланд-
шафтного покрова может быть получена с конца
весны по начало августа.

Грансостав почвы наиболее связан с длинами
волн 579–702 и 529 нм (рис. 7). Остальные длины
волн имеют намного меньшие уровни связи при
минимуме для 2143–2315 нм. Оттенок цвета наи-
более связан с диапазоном длин волн 641–691 нм,
при относительно высокой связи со всем рас-
сматриваемым спектром длин волн, за исключе-
нием диапазона 2143–2315 нм. Яркость цвета поч-

Рис. 4. Диапазоны спектра с максимальным поглощением и отражением компонентами листьев солнечной радиации.
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вы наиболее связана с диапазонами 569–702 и 518–
539 нм, тогда как для остальных длин волн связь
значительно ниже. Насыщенность цвета наибо-
лее связана с диапазоном 569–702 и 508–529 нм при
наименьшей связи для длин волн 2143–2315 нм.

Таким образом, наибольшая связь для всех ха-
рактеристик почв отмечается с диапазоном длин
волн 641–691 нм, а также 529 нм. Для остальной
части рассматриваемого спектра длин волн отме-
чаются связи только с некоторыми характеристи-
ками при более низких значениях F-критерия в
целом с минимумом для диапазона 2143–2315 нм.
Для оттенка цвета отмечается отсутствие выра-
женного максимума связи с диапазоном 641–691 нм
при наименьшем уровне связи из всех рассматри-
ваемых характеристик почвы.

Более детальную картину связи значений ха-
рактеристик почвы для различных глубин и кана-
лов гиперспектральной съемки можно получить
для наиболее связанного со всеми характеристи-
ками срока измерений. В нашем случае таким
сроком является 24 мая (145 день) 2012 г.

Для грансостава (рис. 8) получено, что макси-
мальные значения F-критерия характерны для
глубин 5–95 см при наибольшей связи с интерва-
лом длин волн 580–690 нм с максимумом на 680 нм.
Для глубин 5–20 см так же высокий уровень F-
критерия отмечается в диапазонах 710–1420 нм
при максимуме на 1120, 1500–1790 и 2150–
2260 нм при максимумах 1740 и 2160 нм соответ-
ственно. Для глубины 120 см выделяется относи-

тельно повышенная область значений F-крите-
рия практически во всем рассматриваемом диапа-
зоне длин волн с максимумом при 1145 и 1510 нм.

Для оттенка цвета выделяется две группы глубин
с высокими значениями F-критерия: 1) 4–15 см при
высокой связи с диапазонами длин волн 590–690 нм
при максимуме 680, 720–1420 нм с максимумами
на 920 и 1145, 1520–1800 нм с максимумом на
1780 и 2150–2260 нм при максимуме на 2160 нм;
2) 95–135 см при наибольшей связи с диапазона-
ми длин волн 650–690 нм с максимумом на 670,
720–1420 нм с максимумом на 1115 нм и 1520–
1800 нм.

Яркость цвета имеет наибольшие значения
F-критерия для глубин 7–105 см для диапазона
580–690 нм с максимумом при 670 нм. Также для
глубин 7–20 см высокие значения F-критерии от-
мечаются для диапазонов 720–1420 нм с максиму-
мом при 920 и 1115 и 1520–1800 нм.

Насыщенность цвета имеет высокие связи с
ГДДЗ практически для всего диапазона глубин, за
исключением самого верха профиля. На глубинах
7–25 см наибольшие связи отмечаются для диа-
пазонов длин волн 620–690 нм при максимуме на
680, 750–1350 нм при максимумах на 930 и 1115 и
1600–1790 нм при максимуме на 1740 нм. Для
остальных глубин наибольшие F-критерии соот-
ветствуют области 590–690 нм при максимуме
670 нм.

Рис. 5. Среднее, суммарное и максимальное значение F-критерия для характеристик почвы по глубинам.
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Рис. 6. Среднее, суммарное и максимальное значение F-критерия для характеристик почвы по дням года.
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Рис. 7. Среднее, суммарное и максимальное значение F-критерия для характеристик почвы по длинам волн.
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Таким образом, получено, что для рассматри-
ваемого срока съемки связи характеристик почвы
с каналами гиперпектральной съемки значитель-
но различаются, выделяя различные глубины с
максимальными связями для различных характе-
ристик. При этом области спектра, наиболее свя-
занные с характеристиками почвы, в основном
являются общими с наибольшими значениями в
красном, ближнем и начале коротковолнового
инфракрасного диапазонов спектра для глубин до
20 см и с максимумом в красной области спектра
для средней и нижних частей профиля почвы. Ка-
налы гиперспектральной съемки, показавшие
наибольшие связи с характеристиками почв, чув-
ствительны к поглощению хлорофиллом, целлю-
лозой, гемицеллюлозой, сахарами и крахмалом и
отражению листовой фитомассой, водой и проте-
инами. В результате, изменение содержания в
растительности этих компонентов отражает не-
которые аспекты варьирования рассматриваемых
характеристик почвы.

Для отражения характера взаимосвязи измеря-
емых характеристик почвы и ГДДЗ проводится
построение графиков средних значений и стан-
дартных ошибок наиболее информативных кана-

лов съемки за 24 мая (145 день) 2012 для глубин,
имеющих наибольшие с ними уровни связи.

Для грансостава на глубине 15 см (рис. 9) ха-
рактерно уменьшение отражения для органоген-
ных горизонтов для всех рассматриваемых кана-
лов, кроме канала с длиной волны 680 нм, для ко-
торого отражение увеличивается. Таким образом,
при наличии органогенных отложений на глуби-
не 15 см уменьшается листовая масса со снижени-
ем содержания хлорофилла, целлюлозы и саха-
ров. Для глубин 45 и 75 см характерно высокое от-
ражение для органогенных отложений в канале
поглощения хлорофилла, что показывает его сни-
жение при наличии таких отложений для этих
глубин. Для глубины 120 см характерно высокое
отражение в канале поглощения гемицеллюло-
зой, отражения протеинами и канале отражения
листовой массой для средних суглинков и средне-
зернистых песков при наибольшем поглощении
для мелко- и разнозернистых песков и глины. Та-
ким образом, наибольшая листовая масса расти-
тельности при высоком содержании протеинов и
низком гемицеллюлозы характерна при средне-
суглинистых и среднезернистых песчаных отло-
жениях в нижней части профиля. Тогда как, для

Рис. 8. Значения F-критерия для характеристик почвы по глубинам и длинам волн за 24 мая 2012 года.
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Рис. 9. Среднее, ст. ошибка (боксы) и 2 ст. ошибки (усы) для градаций грансостава по наиболее связанным глубинам
и каналам гиперспектральной съемки за 24 мая 2012 года.
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глин и мелко- и разнозернистых песков характер-
но уменьшение листовой массы и протеинов при
увеличении содержания гемицеллюлозы.

Оттенок цвета на глубине 4 см (рис. 10) имеет
значимые связи с большим числом каналов при
наличии двух градаций цвета с большим и мень-
шим соотношением красного и желтого цветов и
его отсутствием. Для всех рассматриваемых кана-
лов характерно падение отражения при уменьше-
нии доли красного цвета, кроме канала 680 нм,
для которого характерно его увеличение. Таким
образом, при увеличении доли желтого в цвете
почвы на глубине 4 см происходит падение листо-
вой массы, содержания хлорофилла и протеинов
при росте содержания целлюлозы, гемицеллюло-
зы, сахаров и воды. Подобным образом реагирует
отражение в рассматриваемых каналах и при на-
личии на глубине 4 см минерализованного под-
стилочного горизонта. На глубине 120 см с ростом
градации оттенка цвета происходит увеличение
отражения в канале поглощения хлорофиллом
при увеличении поглощения в канале отражения
листовой массой. В результате, смещение оттенка
цвета почвы на глубине 120 см в зелено-голубые
тона приводит к падению листовой массы и со-
держанию в ней хлорофилла.

С ростом яркости цвета почвы на глубине 7 см
(рис. 11) происходит уменьшение отражения в ка-
нале поглощения хлорофиллом при росте отра-
жения в остальных каналах. Таким образом, с ро-
стом яркости цвета почвы происходит увеличе-
ние листовой массы, содержания хлорофилла и
воды. Для глубин 30 и 65 см характерно общее па-
дение отражения в канале поглощения хлоро-
филлом с увеличением яркости цвета почвы.

С увеличением насыщенности цвета почвы на
глубине 7 см (рис. 12) происходит падение отра-
жения в канале поглощения хлорофиллом на фо-
не роста отражения для остальных рассматривае-
мых каналов. Таким образом, с ростом насыщен-
ности цвета почвы увеличивается листовая масса,
содержание хлорофилла, протеина и воды, а
также уменьшается содержание целлюлозы и лиг-
нинов. Для глубин 45, 75 и 100 см с ростом насы-
щенности цвета почвы уменьшается отражение в
канале поглощения хлорофиллом.

ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенного анализа для рас-
сматриваемых характеристик почвы выделены
глубины, а для ГДДЗ дни года и диапазоны длин
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волн, имеющие наибольший уровень совместной
связи.

Наибольший уровень связи для большинства
рассматриваемых характеристик почвы с ГДДЗ
отмечается для глубин 7–10 см, что совпадает с
интервалом глубин с максимальным развитием
корневой массы древостоя и переходом между ор-
ганоаккумулятивным и элювиальным горизонта-
ми. Для яркости цвета максимальный уровень
связи соответствует глубинам 65–75 см, что соот-
носится с граничной областью между иллювиаль-
ным горизонтом и почвообразующей породой, а
также к глубинам 25–30 см, относящимся к обла-
сти развития переходного горизонта между элю-
виальным и иллювиальным. Для большинства ха-
рактеристик, кроме оттенка цвета, так же отмеча-
ется высокий уровень связи для глубины 75 см и
45 см, соответствующей развитию иллювиально-
го горизонта. Для оттенка цвета и грансостава, и в
меньшей степени насыщенности почвы выделя-
ется диапазон глубин 95–135 см с относительно
высоким уровнем связи с ГДДЗ относящийся к
почвообразующей породе. Таким образом, наи-
большую связь с ГДДЗ имеют глубины, в первую
очередь соответствующие переходным горизон-
там, а также иллювиальному горизонту и почво-
образующей породе.

По срокам съемки наибольшую связь со всеми
характеристиками почвы показывают ГДДЗ за се-
редину – конец мая, при высоком уровне связи до

конца августа. Таким образом, максимальная
чувствительность состояния растительности отно-
сительно рассматриваемых характеристик почв до-
стигается в период формирования лиственного
покрова древостоя и активного фотосинтеза
хвойных пород и сфагновых болот наряду с ак-
тивным развитием эфемероидов, требующих вы-
сокого освещения. К августу уровень связи харак-
теристик почвы и растительного покрова снижа-
ется, по всей видимости, за счет набора его
максимальной биомассы и снижения простран-
ственной дифференциации. В зимний период
высокую связь с ГДДЗ показывают грансостав и
оттенок цвета, что выделяет мезотрофные болота
с разреженным древостоем на торфяных глеевых
почвах, а также леса с отсутствием или малым уча-
стием ели, обычно на дерново-слабо палевоподзо-
листых почвах. В результате, наибольшую связь с
рассматриваемыми характеристиками почвы де-
монстрируют сроки съемки начала вегетации, в
меньшей степени – вегетационного периода и зи-
мы. Съемка конца сентября имеет наименьший
уровень связи со всеми характеристиками почвы.
Таким образом, при деградации лиственного и на-
земного растительного покрова связь растительно-
сти с состоянием почв фактически исчезает.

Каналы ГДДЗ, наиболее связанные со всеми
характеристиками почвы, охватывают преимуще-
ственно красный и зеленый диапазоны электро-
магнитного спектра (518–691 нм). Таким обра-

Рис. 10. Среднее, ст. ошибка (боксы) и 2 ст. ошибки (усы) для градаций оттенка цвета по наиболее связанным глуби-
нам и каналам гиперспектральной съемки за 24 мая 2012 года.
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Рис. 11. Среднее, ст. ошибка (боксы) и 2 ст. ошибки (усы) для градаций яркости цвета по наиболее связанным глуби-
нам и каналам гиперспектральной съемки за 24 мая 2012 года.
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Рис. 12. Среднее, ст. ошибка (боксы) и 2 ст. ошибки (усы) для градаций насыщенности цвета по наиболее связанным
глубинам и каналам гиперспектральной съемки за 24 мая 2012 года.
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зом, наибольшее отражение в растительности на-
ходят рассматриваемые характеристики почвы
через содержание хлорофилла, антоцианов и ка-
ротиноидов. Для грансостава и яркости цвета от-
носительно высокий уровень связи с ГДДЗ харак-
терен для ближней к видимому спектру области
ближнего инфракрасного диапазона (700–940 нм),
соответствующей области спектра отражения
хлорофиллом, листовой массой и водой. Относи-
тельно высокий уровень связи ГДДЗ для интерва-
ла длин волн 1500–1800 нм отмечается для гран-
состава и оттенка цвета. К этому диапазону длин
волн относятся области поглощения спектра цел-
люлозой, гемицеллюлозой, сахарами, лигнином
и крахмалом и отражения протеинами. Также для
этих характеристик отмечается повышенная связь с
диапазоном длин волн 2150–2170 нм, относящей-
ся к области поглощения спектра целлюлозой, ге-
мицеллюлозой, сахарами, лигнином и крахмалом
и отражения протеинами и водой. В результате,
основная связь базовых характеристик почвы, т.е.
ее состояния, наблюдается для диапазона длин
волн, соответствующего максимальной продук-
ционной активности растительности и, в мень-
шей степени, содержанию различных компонен-
тов листа, воды и общей листовой массы.

При рассмотрении F-критериев, рассчитан-
ных для срока съемки ГДДЗ наиболее связанного
со всеми характеристиками почвы, для всех глу-
бин и каналов, выделяются основные сочетания
диапазонов глубин и длин волн: 1) 4–20 см – 580–
1800 нм и 2) 580–690 нм – 4–110 см с их наиболь-
шими значениями для всех характеристик почвы.
Таким образом, получено, что состояние припо-
верхностного горизонта почвы связано с состоя-
нием ландшафтного покрова в широком диапазо-
не отражения и поглощения основных составля-
ющих компонентов зеленой биомассы. При этом
для нижней части профиля наибольшие связи ха-
рактерны для диапазона спектра с максимумом
поглощения хлорофиллом.

Рассмотрение градаций характеристик почвы
для наиболее связанных с ГДДЗ глубин и длин
волн ГДДЗ за срок съемки, наиболее связанный
со всеми характеристиками, по средним значени-
ям и стандартным ошибкам коэффициентов от-
ражения каналов показал, что для грансостава ос-
новная дифференциация отражения в области
спектра поглощения хлорофиллом связана с на-
личием в средней части профиля органогенных
отложений. Для верхней части профиля с наи-
большей плотностью корней характерны высо-
кие связи с несколькими каналами ГДДЗ, в рам-
ках которых также дифференцируются минераль-
ные и органогенные отложения через содержание
воды, целлюлозы, протеинов и сахаров. В нижней
части профиля наличие среднесуглинистых либо
песчаных среднезернистых отложений приводит
к падению содержания гемицеллюлозы и повы-

шению содержания протеинов. Таким образом, в
первую очередь выделяются заболоченные пози-
ции на торфянистых и торфяных почвах с низким
содержанием хлорофилла, протеинов и высоким
целлюлозы и сахаров в зеленой фитомассе.

Градации оттенка цвета в первую очередь име-
ют высокие связи с ГДДЗ для нижней части профи-
ля, представленной почвообразующей породой, где
с уменьшением красного и желтого оттенка в цвете
и с увеличением зеленого и голубого, происходит
снижение содержания хлорофилла и листовой
массы, что выделяет заболоченные позиции с
оглеенными и глеевыми почвами.

При увеличении яркости цвета почвы в верх-
ней части профиля происходит понижение отра-
жения в канале поглощения хлорофиллом при
росте листовой массы. Для средней части профи-
ля также с ростом яркости цвета почвы происхо-
дит понижение отражения в канале поглощения
хлорофиллом. Таким образом, увеличение ярко-
сти цвета почвы в верхней и средних частях про-
филя приводит к увеличению концентрации
хлорофилла и листовой массы, что выделяет от-
носительно дренированные позиции с развити-
ем элювиального горизонта и развитой расти-
тельностью.

С ростом насыщенности цвета почвы умень-
шается отражение для канала поглощения хлоро-
филла по всему почвенному профилю, при росте
листовой фитомассы и концентрации протеинов
и уменьшении концентрации целлюлозы для
верхней части профиля. Таким образом, выделя-
ются дренированные позиции с дерново-палево-
подзолистыми почвами и хорошо развитой рас-
тительностью.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенный анализ показал высокий уро-

вень связи между грансоставом, цветом почвы, с
одной стороны, и гиперспектральными дистан-
ционными измерениями с другой. В целом наи-
больший уровень связи демонстрирует грансо-
став почв и глубины, в первую очередь соответ-
ствующие переходным горизонтам, а также
иллювиальному горизонту, почвообразующей
породе и верхней части профиля.

Конец мая – июль являются сроками съемки,
показавшими наибольшую связь с характеристи-
ками почвы.

Наиболее связанная с характеристиками поч-
вы область электромагнитного спектра – крас-
ная, отражающая фотосинтетическую активность
растительности, а также ближняя инфракрасная,
в первую очередь отражающая листовую фито-
массу и содержание воды. Для отдельных глубин
характеристик почвы, в основном находящихся в
приповерхностном или нижнем частях профиля,
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характерны связи с коротковолновыми инфра-
красными каналами, что отражается через кон-
центрацию составляющих листа таких как цел-
люлоза, гемицеллюлоза, протеин, сахара, лигнин
и крахмал.

Большинство существующих систем спутни-
кового зондирования Земли не имеют спектральных
характеристик, сопоставимых с используемыми ги-
перспектральными данными. В результате наибо-
лее близкими по характеристикам каналов, соот-
ветствующим выделенным диапазонам электро-
магнитного спектра с наибольшими связями
между свойствами почвы и ГДДЗ, являются спут-
ники Sentinel 2.

Ограниченность объема дистанционных дан-
ных для большей части территории не позволяет
получить информацию для всего вегетационного
периода в течении одного года. Однако, как пока-
зало проведенное исследование, охватывающее
ГДДЗ за четыре года, сезонная изменчивость от-
ражательной способности ландшафтного покро-
ва намного выше, чем межгодовая, что подтвер-
ждается выраженным сезонным ходом отраже-
ния за разные годы, за исключением периода
снеготаяния в апреле.

Несмотря на разномасштабность сопоставляе-
мых в исследовании почвенных характеристик,
полученных в локальной точке, и ГДДЗ, измерен-
ных с разрешением 30 м на местности, но за счет
использования трансектного метода опробова-
ний с регулярным шагом меньшим, чем про-
странственное разрешение снимка, и использо-
вания достаточного числа измерений, получены
статистически достоверные и семантически ин-
терпретируемые связи, показывающие, что то-
чечные измерения почвенных характеристик для
исследуемой территории репрезентативны в ра-
диусе 10–30 м.

БЛАГОДАРНОСТИ

Работа выполнена по теме № FMGE-2019-0007 Го-
сударственного задания Института географии РАН (в
части сбора и подготовки данных) и гранта РНФ № 22-
27-00781 (в части анализа данных).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Пузаченко М.Ю., Пузаченко Ю.Г., Козлов Д.Н., Федяева М.В.
Картографирование мощности органогенного и
гумусового горизонтов лесных почв и болот южно-
таежного ландшафта (юго-запад Валдайской воз-
вышенности) на основе трехмерной модели релье-
фа и дистанционной информации (Landsat 7) //
Исследование Земли из космоса, 2006. № 4. С. 70–79.

Asner G.P. Biophysical and biochemical sources of variabil-
ity in canopy reflectance // Remote Sensing of Envi-
ronment, 1998. V. 64. P. 234–253.

Asner G.P., Martin R.E., Ford A.J., Metcalfe D.J., Liddell M.J.
Leaf chemical and spectral diversity in Australian trop-
ical forests // Ecological App. 2009. V. 19(1). P. 236–
253.

Asner G.P., Martin R.E., Knapp D.E., Tupayachi R., Ander-
son C., Carranza L., Martinez P., Houcheime M., Sinca, F.P.
Weiss spectroscopy of canopy chemicals in humid trop-
ical forests // Remote Sensing of Environment, 2011.
V. 115. P. 3587–3598.

Blackburn G.A., Steele C.M. Towards the remote sensing of
Matorral vegetation physiology: relationships between
spectral reflectance, pigment, and biophysical charac-
teristics of semiarid bushland canopies // Remote
Sensing of Environment, 1999. V. 70. P. 278–292.

Brauns F.E., Brauns D.A. The chemistry of lignin. N.Y.: Ac-
ademic Press., 1960. 703 p.

Carter G.A., Knapp A.K. Leaf optical properties in higher
plants. Linking spectral characteristics to stress and
chlorophyll concentration // Am. J. Botany, 2001.
V. 88(4). P. 677–684.

Das B.S., Sarathjith M.C., Santra P., Sahoo R.N., Srivastava R.,
Routray A., Ray S.S. Hyperspectral remote sensing: op-
portunities, status and challenges for rapid soil assess-
ment in India // Special section: hyperspectral remote
sensing current science, 2015. V. 108(5). P. 860–868.

Daughtry, C., Hunt E., McMurtrey J. Crop Residue Cover
Using Shortwave Infrared Reflectance // Remote
Sensing of Environment, 2004. V. 90. P. 126–134.

DeTar W.R., Chesson J.H., Penner J.V., Ojala J.C. Detection
of soil properties with airborne hyperspectral measure-
ments of bare fields // Am. Soc. of Agricultural and Bi-
ological Engineers, 2008. V. 51(2). P. 463–470.

Field Book for Describing and Sampling Soils. Version 3.0.
National Soil Survey Center. Natural Resources Con-
servation Service. U.S. Department of Agriculture,
2012. 298 p.

Field manual for describing terrestrial ecosystems. -2nd ed.
Co-Published by Research Branch B.C. Ministry of
Forests and Range, B.C. Ministry of Environment
Province of British Columbia, 2010. 266 p.

Fourty T., Baret F., Jacquemoud S., Schmuck G., Verdebout J.
Leaf optical properties and biochemical composition //
Remote Sensing of Environment, 1996. V. 56. P. 104–
117.

Gomez C., Gholizadeh A., Borùvka L., Lagacherie P. Using
legacy soil data for standardizing predictions of topsoil
clay content obtained from vnir/swir hyperspectral air-
borne images. The International Archives of the Photo-
grammetry // Remote Sensing and Spatial Information
Sci. ISPRS Geospatial Week 2015. V. XL-3/W3.
P. 439–444.

Gmur S., Vogt D., Zabowski D., Moskal L.M. Hyperspectral
Analysis of Soil Nitrogen, Carbon, Carbonate, and Or-
ganic Matter Using Regression Trees // Sensors. 2012.
V. 12. P. 10639–10658.

Hively W.D., McCarty G.W., James B. Reeves III J.B.,
Lang M.W., Oesterling R.A., Delwiche S.R. Use of Air-
borne Hyperspectral Imagery to Map Soil Properties
in Tilled Agricultural Fields // Applied and Environ-
mental Soil Science, Hindawi Publishing Corporation.
2011. V. 2011. 13 p.



S142

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

ПУЗАЧЕНКО и др.

Kiang N.Y., Govindjee J.S., Blankenship R.E. Spectral signa-
tures of photosynthesis // Rev. of earth organisms. As-
trobiology, 2007. V. 7(1). P. 223–251.

Konen M.E., Burras C.L., Sandor J.A. Organic Carbon,
Texture, and Quantitative Color Measurement Rela-
tionships for Cultivated Soils in North Central Iowa
Published // Soil Sci. Soc. Am. J. 2003. V. 67. P. 1823–
1830.

McKenzie N.J., Grundy M.J., Webster R., Ringrose-Voase A.J.
Guidelines for surveying soil and land resources – 2nd
ed. Australian Soil and Land Survey Handbook Series.
Melbourne: CSIRO Publishing, 2008. 557 p.

Moritsuka N., Matsuoka K., Katsura K., Sano S., Yanai J.
Soil color analysis for statistically estimating total car-
bon, total nitrogen and active iron contents in Japanese
agricultural soils Soil Science and Plant Nutrition //
Japanese Society of Soil Science and Plant Nutrition,
2014. V. 60. P. 475–485.

Munsell Soil Color Charts, Revised Edition. N.Y.: Gretag-
macbeth Division of Kollmorgen Instruments Corp.
1994.

Neill S., Gould K.S. Optical properties of leaves in relation
to anthocyanin concentration and distribution // Ca-
nadian J. Botany, 1999. V. 77. P. 1777–1782.

Jay S. Pearlman Hyperion Validation Report. Boeing Re-
port Number 03-ANCOS-001. Phantom Works. The
Boeing Company Kent, WA 98032 NASA/GSFC,
2003.

Soil Taxonomy. A Basic System of Soil Classification for
Making and Interpreting Soil Surveys Second Edition,
United States Department of Agriculture Agriculture

Handbook Natural Resources Conservation Service,
1999. № 436. 886 p.

Shum M., Lavkulich L.M. Use of sample color to estimate
oxidized Fe content in mine waste rock // Environmen-
tal Geology, 1999. V. 37(4). P. 281–289.

Summers D. Discriminating and mapping soil variability
with hyperspectral ref lectance data. Thesis presented
for the degree of PhD, Faculty of Science, School of
Earth and Environmental Science, The University of
Adelaide, 2009. 122 p.

Thien S.J. A f low diagram for teaching texture by feel anal-
ysis // J. of Agronomic Education, 1979. V. 8. P. 54–55.

Viscarra Rossel R.A., Minasny B., Roudier P., McBratney
A.B. Colour space models for soil science // Geoderma,
2006. V. 133. P. 320–337.

Viscarra Rossela R.A., Fouada Y., Walter C. Using a digital
camera to measure soil organic carbon and iron con-
tents // Biosystems engineering, 2008. V. 100. P. 149–
159.

Wills S.A., Burras C.L., Sandor J.A. Prediction of soil or-
ganic carbon content using field and laboratory mea-
surements of soil colour // Soil Sci. Soc. of Am. J. 2007.
V. 71(2). P. 380–388.

Wójtowicz M., Wójtowicz A., Piekarczyk J. Application of re-
mote sensing methods in agriculture // Communica-
tions in Biometry and Crop Sci. 2016. V. 11. P. 31–50.

Luo Z., Yaolin L., Jian W., Jing W. Quantitative mapping of
soil organic material using field spectrometer and hy-
perspectral remote sensing // The International Ar-
chives of the Photogrammetry, Remote Sensing and
Spatial Information Sciences, 2008. V. XXXVII. Part
B8. P. 901–906.

Representation the Properties of the Central-Forest Reserve Southern Taiga Forest 
Soils in Remote Hyperspectral Measurements
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It is studied the representation of the texture and color of the soil on the Mansell scale, measured to a depth
of 135 cm with an interval of 5 cm on the transect (length 6 km) with a step of 20 m, in hyperspectral data of
the Hyperion instrument for 9 measurement periods from January to September. It was found that satellite
image for May 24 is most closely related to all the characteristics under consideration. For the soil texture –
the largest relationships are observed for depths of 7–15 cm, 45 cm, 75 cm and 120 cm; for color hue – 3–
10 cm and 95–135 cm; for color value – 7–15 cm, 25–30 cm and 65–70 cm; for color chroma – 7–10 cm,
40–50 cm, 75 cm and 100 cm. The texture of soil is most related with wavelengths 579–702 nm and 529 nm,
color hue – 641–691 nm, color value – 569–702 nm and 518–539 nm, color chroma – 569–702 nm, 508–
529 nm and 732–763 nm.

Keywords: hyperspectral remote sensing, soil texture, Munsell soil color charts, ANOVA
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