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Обсуждены методические вопросы исследования пространственных трендов разнообразия (инвентаризация, масштаб и вы-
бор исходных единиц для сравнения), а также основные гипотезы, объясняющие пространственное распределение разнооб-
разия. В качестве примера приведены результаты исследования автора по флоре сосудистых растений Восточной Европы, ос-
нованного на данных 214 локальных или близких к локальным флор. Таксономическое богатство трех рангов (видов, родов, 
семейств) варьирует на зональном градиенте и зависит от климата (показателей «энергии» и «воды») и переменных геораз-
нообразия. Пространственные тренды таксономического богатства сосудистых растений Восточной Европы рассмотрены с 
точки зрения системной организации флоры. Климатические модели числа таксонов для разных иерархических рангов вклю-
чают почти одинаковый набор переменных «энергии» и «воды», но при этом меняются пороговые значения у температурно-
го фактора и уменьшается роль влажности. При наличии общих тенденций в изменении таксономического богатства с севера 
на юг таксоны разного иерархического ранга ведут себя каждый как единое отдельное целое, что проявляется в 1) отсутствии 
единых паттернов разнообразия у видов, родов и семейств, 2) разнонаправленности трендов отдельных таксонов на широт-
ном градиенте, 3) индивидуальной зависимости богатства разных таксонов от факторов среды.
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The paper discusses the methodological issues of studies of the spatial trends of biodiversity including approaches to making of 
inventories and to the basic units for making comparisons. The issues are exemplifi ed with the original studies of vascular plants 
fl ora in East Europe based on data about 214 local or close-to-local fl oras. The taxonomic abundance of three taxonomic ranks 
(species, genera, and families) vary over the zonal gradient and depends of the climatic variables (the availability of energy and 
water) and on the geographical diversity. The spatial trends of the taxonomic abundance of the vascular plants of East Europe 
are considered from the standpoint of the systemic organization of fl ora. The climatic model of taxon numbers for different 
hierarchial ranks include almost similar sets of variables related to the availability of water and energy; however, the threshold 
values of the temperature-related factors change and the signifi cance of water availability decreases upon shifting from the north 
to the south. There being common trends in the latitudinal changes of the taxonomic abundance, taxons of different taxonomic 
ranks behave themselves each as a separate whole as refl ected by 1) the absence of unifi ed patterns of biodiversity in species, 
genera, and families; 2) different directions of the latitudinal trends of separate taxons; and 3) individual patterns of abundance 
of different taxons depending on environmental factors.

Keywords:  taxonomic richness, latitudinal gradients of plants, scale, local fl ora, model energy–water, geodiversity, block principle.

Введение
Пространственная дифференциация биологи-

ческого разнообразия в зависимости от различ-

ных факторов – одна из основных проблем биоге-

ографии. Широтный градиент в изменении числа 

видов был выявлен еще в XIX в., однако дискуссии 

о причинах этого явления до сих пор продолжают-

ся. Многочисленные исследования породили значи-

тельное количество гипотез, объясняющих причи-

ны изменения разнообразия в различных масштабах 

(от глобального до локального), не менее двадцати 

различных объяснений предложено для описания 

широтного градиента видов [1, 56, 79].

В последнее время все чаще стали появляться об-

зоры работ [50, 53, 54], рассматривающих пространс-

твенные градиенты разнообразия. Задачи таких 

обзоров – выяснение варьирования разнообразия 

в зависимости от таксономической группы, регио-

на, масштаба и поиск общих закономерностей. Один 

из выводов, который можно сделать на основании 

таких обобщений и приведенного в них метаанали-

за, заключается в том, что необходимо соблюдать 

соответствие между масштабом анализируемых 

единиц и масштабом, в котором проявляется дейс-

твие факторов. Например, в локальном масшта-

бе роль климата не столь очевидна, поскольку для 
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небольшой территории пространственные измене-

ния климата малы, а в больших по площади ячейках 

многие факторы варьируют внутри площади иссле-

дования, и их влияние недооценено. Кроме того, 

обзоры выявили недочеты в изучении пространс-

твенных градиентов для некоторых групп биоты: 

исследований по растениям меньше, чем по живот-

ным в целом [50]. Помимо этого, среди работ, пос-

вященных растениям, мало таких, в которых гради-

енты рассмотрены на большой по протяженности 

территории, т.е. в масштабе, сравнимом с континен-

том, хотя, по мнению М. Хастона (М. Huston), «ши-

ротный градиент разнообразия растений биологи-

чески важен и наиболее ярок» [56, с. 17].

Много ли мы знаем о пространственных 
градиентах богатства флор больших 

регионов?
Суммируя многочисленные публикации, можно 

сказать, что исследований по сравнительному ана-

лизу таксономического богатства флоры1, прове-

денному для различных категорий разнообразия 

в глобальном масштабе и основанному на конкрет-

ных данных, удивительно мало. С начала проявления 

активного интереса к теме пространственной диф-

ференциации видового богатства на разных объек-

тах долгое время отмечалась лишь общая, известная 

для многих групп биоты, закономерность – умень-

шение видового богатства растений от экватора 

к полюсам на примере региональных материковых 

(площадью 100 000 км2) [10] и островных флор [93, 

94], ландшафтов [81], альпийского пояса различ-

ных горных систем [59], древесных видов в конк-

ретных сообществах и ландшафтах [52, 63]. Только 

в конце 1990-х гг. опубликована карта разнообра-

зия флоры земного шара [41, 42], которое представ-

лено как видовое богатство для довольно крупных 

территорий: ячеек площадью 10 000 км2. Исходные 

материалы карты и результаты картографическо-

го обобщения послужили основой для целого ряда 

исследований по анализу градиентов в глобальном 

масштабе [60–62, 74, 88]. Одна из последних версий 

карты [65] базируется на видовых списках 1480 еди-

ниц, которые представляют собой более или ме-

нее естественные географические (горные хребты, 

пустыни, биогеографические провинции) или ад-

министративные (страны, области, национальные 

парки) выделы. Обобщение этих материалов конк-

ретизировало основные тренды видового богатства 

сосудистых растений, и даже в глобальном масшта-

бе характер изменения видового богатства флоры 

с широтой различается в разных секторах земно-

го шара (рис. 1). В Западном полушарии широтный 

градиент числа видов асимметричен относительно 

1 В целом понятие «флоры» применимо ко всей совокупности растений, включая мхи и лишайники. В настоящей статье 
проанализированы только материалы по сосудистым растениям; мохообразные и лишайники не рассматривались; соответственно, 
далее «флора» употребляется в этом контексте.

p,“. 1. Распределение видового богатства сосудистых растений в глобальном масштабе (по [65] с изменениями). На карту наложены гра-

фики, которые демонстрируют варьирование видового богатства с широтой в трех секторах земного шара. Вертикальная ось соответствует 

широте, горизонтальная – видовому богатству. Точки графиков обозначают видовое богатство в ячейке 10 000 км2 на соответствующей ши-

роте в каждом из секторов. Сектора: Западное полушарие, западная часть Восточного полушария, восточная часть Восточного полушария.
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экватора: максимальные значения наблюдаются 

в диапазоне 8–18° с.ш. В Восточном полушарии от-

мечены два типа трендов. В западной части этого 

полушария основной тренд также асимметричен, 

поскольку видовое богатство южной части Африки 

очень велико [46, 66] и сопоставимо с числом видов 

в районе тропических экваториальных лесов. В вос-

точной части – тренд более или менее симметри-

чен относительно экватора, но, как и в предыдущем 

секторе, имеет пики во внеэкваториальных облас-

тях помимо основного, экваториального.

В масштабе континентов пространственное рас-

пределение флористического богатства изучено го-

раздо полнее, хотя уровень изученности разных кон-

тинентов неодинаков. Недавно опубликован обзор 

работ [50], в которых градиенты богатства анализи-

руются с точки зрения некоторого набора гипотез, 

сгруппированных в шесть категорий. Публикации 

для обзора отобраны с учетом соответствия мето-

дов, которые использовали авторы статей, опреде-

ленным требованиям: в исследовании рассмотрена 

более чем одна категория переменных, зависимости 

богатства от факторов статистически достоверны, 

и приведены коэффициенты детерминации. Из 393 

исследований, рассматриваемых в обзоре, расте-

ниям посвящено 125 (меньше трети), из них лишь 25 

в той или иной мере связаны с анализом градиен-

та на значительной по протяженности территории 

(> 1000 км), и только 5 – в масштабе какого-либо 

континента в целом. Немного расширив критерии 

отбора работ (включив также исследования с тес-

тированием одной переменной), мы получили сле-

дующую картину изученности пространственных 

градиентов таксономического богатства растений 

в масштабе, сравнимом с континентом (табл. 1).

Больше всего публикаций посвящено исследова-

нию градиентов флоры Северной Америки и Евро-

пы, меньше всего – южным океаническим островам. 

Неравномерно изучены и территории внутри конти-

нентов или их частей. Азия представлена работами 

по восточной части, Евразия – северной (в рамках 

территории бывшего СССР), Африка – в основном 

южной. Однако даже на таком неоднородном мате-

риале можно отметить, что широтные тренды раз-

личаются по характеру изменения, положению мак-

симума в разных долготных секторах и для разных 

групп растений. Например, в Восточной Европе 

максимальные значения видового богатства харак-

терны для территорий между 50° и 45° с.ш. [11, 15], 

в Восточной Азии – 30° и 25°, в Северной Америке – 

18° и 10° [65]. В Северной Америке наибольшее чис-

ло всех видов флоры отмечается на юго-западе [65, 

71], а число видов деревьев – на юго-востоке [48].

В основном исследования касаются анализа изме-

нений видового богатства, тогда как градиенты чис-

ла надвидовых таксонов рассматриваются реже, и в 

целом им посвящено не столь значительное число 

публикаций, например [15, 35, 51, 58, 67, 69, 71, 72, 77]. 

В некоторых работах обнаружен сходный характер 

зависимости таксономического богатства растений 

для различных иерархических рангов от климата [15, 

69], но, несмотря на отмеченные общие тенденции, 

распределение числа видов, родов и семейств может 

не совпадать в пространстве. В Северной Америке 

(для части континента севернее Мексики) наиболь-

шее число видов и родов отмечено на юго-западе, 

а семейств – на юго-востоке [71, 72]. Анализируя бо-

гатство таксонов Восточной Европы, В.М. Шмидт 

[35] рассчитал, что максимальная скорость измене-

ния числа семейств с широтой лежит на 3,5–4,4 гра-

дуса севернее, чем числа родов и видов.

В последнее десятилетие все чаще отмечается, 

что широтные тренды не обладают универсальным 

характером в глобальном масштабе [45, 54, 90], хотя 

на их асимметричность или разнонаправленность 

в зависимости от типа рассмотренной группы не-

которые специалисты указывали и ранее [32, 80, 82]. 

Даже предложено [90] отказаться от употребления 

термина «широтный градиент» для обозначения 

общей закономерности в изменении видового бо-

гатства от экватора к полюсам. Во многом такой 

вывод связан с накоплением данных по изменению 

богатства разных биотических групп, в том числе 

разных групп растений. Вместе с тем, общее коли-

чество работ, в которых анализируется пространс-

твенная дифференциация разнообразия флоры 

Табл. 1. 

Распределение исследований пространственных градиентов таксономического 
богатства флоры по континентам

Регион Ячейка*
Всего

1 2 3 4

Африка 2 3 5

Северная Америка 2 3 4 3 12

Южная Америка 1 4 1 6

Евразия 1 1 2

Азия 2 2 1 1 6

Европа 1 5 5 11

Австралия 3 1 4

Океания 2 2

Всего 10 13 17 8 48

o!, =…, . * Размер ячейки: 1 – уровень сообществ (инвентаризационные данные); 2 – ландшафты, локальные флоры, флоры запо-

ведников (инвентаризационные данные); 3 – картографические единицы площадью 10 000 км2 и более (рассчитанные данные); 4 – круп-

ные флористические, административные или географические регионы, включая острова (инвентаризационные данные).
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на уровне континентов или в глобальном масштабе, 

не слишком велико. Очевидно, что имеющиеся све-

дения о пространственных градиентах флор конти-

нентов недостаточны, и что их сравнение и анализ 

требуют большей степени изученности. Соот-

ветственно по-прежнему актуальными задачами 

остаются как инвентаризация флор различных ре-

гионов, так и рассмотрение варьирования их таксо-

номического богатства на значительном по протя-

женности широтном или долготном отрезке.

Методические особенности определения 
таксономического богатства флоры

Масштаб исследования и выбор единиц для сравнения
При выявлении географических закономернос-

тей изменения разнообразия в глобальном и реги-

ональном масштабах таксономическое богатство 

чаще всего определяется двумя способами. В пер-

вом случае оно подсчитывается путем наложения 

ареалов таксонов [43, 48, 51, 67, 86, 89]. При этом 

точность полученных цифр по богатству во мно-

гом зависит от масштаба анализируемых карт. На-

пример, статья А. Фрэнсиса (A. Francis) и П. Карри 

(P. Currie) [51], в которой изменение числа семейств 

покрытосеменных растений в глобальном масшта-

бе проанализировано с точки зрения распреде-

ления доступной энергии, вызвала довольно рез-

кую критику со стороны некоторых специалистов. 

Один из критикуемых моментов связан с тем, что 

число семейств в этом исследовании определено 

при наложении мелкомасштабных карт с ареала-

ми семейств. Х. Киан (H. Qian) и Р. Риклефс (R. 

Ricklefs) выявили несоответствие исходных мате-

риалов в цитируемой работе и известных данных 

по семействам мировой флоры как по общему бо-

гатству, так и по распространению некоторых се-

мейств в регионах Восточной Азии и в связи с этим 

поставили под сомнение достоверность получен-

ной зависимости богатство–энергия [76]. При вто-

ром подходе богатство определяется по выделам 

с известными видовыми списками, а затем пересчи-

тывается для ячейки заданного размера и интер-

полируется на окружающую территорию с учетом 

площади, климата, топографии, растительности 

и других переменных [41, 42, 60, 65].

В результате обоих подходов богатство представ-

лено числом таксонов в довольно крупной ячейке: 

50 × 50 и 75 × 75 км или 2,5° × 2,5° и более. При кар-

тографическом обобщении материала такой под-

ход обоснован. Однако он не вполне корректен для 

решения задач по анализу зависимости богатства 

от различных факторов. Результирующие учетные 

единицы – абстрактные категории, при этом в одну 

ячейку попадают виды с различной экологией, кото-

рые реально не сосуществуют друг с другом, помимо 

этого недоучитываются как климатические разли-

чия внутри территории, так и влияние региональных 

особенностей ландшафтной мозаики. Как подчер-

кивают некоторые исследователи [76, 90], использо-

вание крупной ячейки в глобальном и региональном 

масштабах «ретуширует» региональные особеннос-

ти и не позволяет в полной мере отразить влияние 

всех групп факторов на таксономическое богатство.

Альтернативный подход, при котором возможно 

корректное сравнение фактического материала, свя-

зан с использованием различных хорологических ка-

тегорий. Для флоры сосудистых растений одна из та-

ких категорий – конкретная флора2. Понятие введено 

российским ботаником-географом А.А. Толмаче-

вым [25]. Конкретную флору можно рассматривать 

как элементарную естественную флору региональ-

ного масштаба [36], в общем виде она соответствует 

флоре ландшафта, а в иерархии категорий разнооб-

разия – γ-разнообразию [14]. На другие биотические 

группы эту концепцию распространил Ю.И. Чернов 

[30], предложив выделять «конкретную фауну/био-

ту». В развитие учения о конкретных флорах в срав-

нительной флористике используется близкое поня-

тие «локальная флора», которая представляет собой 

выборочную флору конкретного региона, или «флору 

географического пункта» [34, 39]. Методики заклады-

вания и изучения локальных и конкретных флор ана-

логичны, при этом локальные флоры часто соответс-

твует минимум-ареалу конкретной флоры, если они 

заложены в пределах однородного ландшафта [37]. 

Локальные флоры (ЛФ) вполне применимы для срав-

нительного флористического изучения территорий 

различного масштаба и для анализа закономерностей 

распределения флористического разнообразия. Од-

нако в силу трудоемкости получения исходных данных 

анализ пространственного градиента разнообразия 

растений на основе близких по характеру категорий, 

таких как ЛФ (включая флоры заповедников) или лан-

дшафты, для значительной по масштабу территории 

сравнительно редок3 в мировой практике исследова-

ний [15, 32, 64, 78, 81, 95].

Стандартизация ботанической номенклатуры
При сравнении данных из разных регионов особое 

значение приобретает проблема сопоставимости 

материалов. В первую очередь это связано с тем, что 

значительна разница в ботанической номенклатуре, 

применяемой в разных научных сообществах. На-

пример, такие различия существуют между Россией 

и другими странами, поскольку в целом российские 

ботаники придерживаются более узкой концепции 

вида, чем европейские и американские ученые [73]. 

Даже внутри России не существует единого взгляда 

на трактовку многих таксонов: сильно различают-

ся статус некоторых видов и объем родов в сводках, 

которые чаще всего используют российские бота-

ники [9, 26, 27]. Эти проблемы становятся очевид-

ными при сравнении флор, особенно тех, которые 

исследованы для трансграничных территорий [5, 7].

Другая проблема, которая возникает при ис-

пользовании видовых списков, заключается в том, 

что помимо аборигенных видов на исследуемой 

2 Под конкретной флорой понимают флору территории, где обеспечено «постоянство набора видов на однотипных экотопах, за 
вычетом случайных различий», и где сохраняется «постоянство не только основного состава, но и набора ассоциаций (и несущих их 
экотопов) на всем протяжении выдела» [39, с. 23].

3 Учтены только работы, в которых проведен анализ зависимости богатства хотя бы от одного из факторов. Сравнительно-
флористические исследования, основанные на методе локальных флор, но без такого анализа, не рассматривались.

biosphere_TEMPLATE_3_2.indd   193biosphere_TEMPLATE_3_2.indd   193 09.06.2011   13:17:3009.06.2011   13:17:30



194 Ìåæäèñöèïëèíàðíûé íàó÷íûé è ïðèêëàäíîé æóðíàë «Áèîñôåðà», 2011, ò.3, ¹2 

ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÛÅ ÍÀÓÊÈ

территории присутствуют чужеродные. Как пра-

вило, при анализе зависимости богатства таксонов 

от факторов среды учитывают только абориген-

ные виды, поскольку появление чужеродных ви-

дов в каком-либо регионе связано с деятельностью 

человека. Чужеродные виды могут составлять зна-

чительный процент от общего видового богатства 

как на уровне ландшафтов и локальных флор, так и в 

крупных регионах [17, 18, 70, 85]. Вместе с тем, дале-

ко не все исследователи четко разграничивают эти 

две группы (аборигенные и чужеродные) и тем бо-

лее указывают статус вида в публикуемых списках.

С учетом двух вышеприведенных проблем, сопостав-

ление данных по числу таксонов невозможно без тща-

тельного анализа и корректировки видовых списков.

Пространственные изменения 
основных показателей 

таксономического богатства флоры
Один из параметров, по которым можно харак-

теризовать флору, – число составляющих ее ком-

понентов, важнейшими среди них является число 

таксонов разных иерархических рангов. Для чис-

ла видов в конкретных флорах описан логистичес-

кий характер зависимости от различных перемен-

ных [35], что позволяет рассматривать конкретную 

флору как естественную целостную систему и со-

ответственно не учитывать размер ее территории. 

Площадь часто выделяют в качестве одного из ос-

новных факторов, от которого зависит число видов 

[62, 79], но, как отмечают некоторые исследовате-

ли [32, 55], на макрогеографические тенденции из-

менения видового богатства площадь существенно 

не влияет. Отображение таксономического богатс-

тва, полученного с помощью метода ЛФ, остается 

открытым вопросом (рис. 2, 3). 

Возможный способ учета площади при сравнении 

разных по размерам территорий – пересчет числа 

таксонов на площадь стандартной величины. Л.И. 

Малышев [11] определил эту характеристику как 

удельное видовое богатство, и для бывшего СССР 

провел сравнение флор разных регионов, пересчи-

тав число видов на площадь 100 и 1000 км2. В гло-

бальном и континентальном масштабах в качестве 

стандартной площади широко используется ячейка 

размером 10 000 км2 [57, 65]. Использование стандар-

тной площади привлекает возможностью сопоста-

вить изначально различные по площади участки. Од-

нако точность вычислений во многом зависит от тех 

данных, которыми располагает исследователь, при 

этом пересчет числа видов на площадь стандартно-

го размера дает завышенные результаты [21]. При-

менительно к методу конкретных/локальных флор 

Б.А. Юрцев и соавт. [38] предложили более прос-

той по расчетам показатель для оценки удельного 

видового богатства, которое можно представить 

как среднее арифметическое значений числа видов 

в ЛФ, относящихся к конкретному региону. Удель-

ное таксономическое богатство в целом повторяет 

широтно-зональные изменения непосредственных 

значений таксономического богатства, как, напри-

мер, продемонстрировано для Восточной Европы. 

Основная закономерность в изменении богатства 

флоры Восточной Европы – рост числа видов, родов 

p,“. 2. Видовое богатство сосудистых растений Восточной Европы. 

Использованы значения числа видов в локальных флорах с их после-

дующей интерполяцией крайгинг-методом (kriging) [44].

p,“. 3. Число родов флоры Восточной Европы, представленное ме-

тодом «квантов растительного покрова» [38, с. 1716].
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и семейств флоры на широтном градиенте от тундр 

до юга зоны широколиственных лесов и лесосте-

пи и снижение в зонах степей и особенно аридных 

пустынь (рис. 2). Аналогичная тенденция харак-

терна и для удельного таксономического богатства 

(табл. 2, рис. 4). В общем случае изолинии таксо-

номического богатства на территории Восточной 

Европы отклоняются от широтной протяженнос-

ти в двух направлениях. В северной части они име-

ют слабый наклон с северо-запада на юго-восток, 

а в ее южной половине – с северо-востока на юго-

запад. Последнее объясняется сближением границ 

природных зон в восточной части Восточной Ев-

ропы, что во многом связано с ослаблением зимней 

адвекции тепла и нарастанием континентальности 

климата в восточном направлении [22]. 

В сравнительном аспекте интересны данные 

по относительному богатству таксонов ЛФ реги-

она, или доли, которую составляет число видов, ро-

дов или семейств в ЛФ от общего числа соответс-

твующей таксономической категории всей флоры 

конкретного региона (провинции, зоны). К сожа-

лению, проследить относительное богатство ЛФ на 

широтно-зональном градиенте пока невозможно, 

поскольку отсутствуют данные о полном видовом 

Табл. 2.

Показатели таксономического богатства флоры сосудистых растений для различных 
зональных и подзональных категорий Восточной Европы

Количественные показатели
Зональные и подзональные категории

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Число ЛФ 6 21 7 30 20 27 39 12 10 11 1

Число видов 
(в)

среднее
минимум
максимум

ошибка среднего

179,2
155
195
6,45

206,4
126
290
8,67

275,7
207
321

15,34

382,3
257
600

14,91

503,0
437
582
9,40

535,3
449
704

10,55

607,6
385
810

18,28

699,2
596
861

23,17

759,3
503
999

47,84

487,0
345
710

33,66

174

Число родов 
(р)

среднее
минимум
максимум

ошибка среднего

91,3
79
105
3,96

117,5
84
150
3,59

158,7
120
187
8,75

205,4
132
297
7,05

254,4
230
283
3,85

283,1
241
353
5,23

311,9
207
383
7,35

344,8
298
391
7,64

353,4
269
409

13,02

259,6
203
346

13,57

130

Число 
семейств (с)

среднее
минимум
максимум

ошибка среднего

37,5
32
44

1,80

47,2
39
58

1,10

56,7
45
63

2,28

68,8
54
84

1,41

81,1
72
90

1,32

89,5
77
100
1,13

91,6
68
102
1,22

97,2
84
106
1,84

95,3
73
106
3,16

67,5
45
83

3,88

38

В/с

среднее
минимум
максимум

ошибка среднего

4,80
4,16
5,27
0,17

4,35
3,23
5,78
0,13

4,85
4,58
5,73
0,16

5,63
3,95
7,23
0,16

6,22
5,48
7,23
0,11

5,99
5,04
7,18
0,11

6,61
4,58
8,29
0,16

7,19
6,63
8,50
0,19

7,92
6,89
9,79
0,32

7,22
6,05
8,55
0,24

4,58

Р/с

среднее
минимум
максимум

ошибка среднего

2,44
2,12
2,65
0,07

2,48
2,12
2,92
0,04

2,79
2,53
3,21
0,09

2,98
2,22
3,58
0,07

3,14
2,73
3,53
0,04

3,16
2,71
3,60
0,05

3,40
2,58
3,98
0,06

3,55
3,28
3,92
0,06

3,71
3,57
3,93
0,04

3,88
3,46
4,51
0,10

3,42

В/р

среднее
минимум
максимум

ошибка среднего

1,97
1,74
2,13
0,05

1,75
1,50
1,99
0,03

1,74
1,66
1,81
0,02

1,89
1,68
2,15
0,02

1,98
1,82
2,40
0,03

1,89
1,74
1,99
0,01

1,94
1,75
2,20
0,02

2,02
1,81
2,20
0,03

2,13
1,87
2,49
0,07

1,86
1,69
2,05
0,04

1,34

Доля 10 
ведущих 
семейств

среднее
минимум
максимум

ошибка среднего

70,9
62,8
76,1
1,86

63,4
58,5
67,0
0,54

62,5
57,5
66,8
1,13

58,2
54,1
64,5
0,67

56,6
53,8
63,8
0,58

55,1
52,3
59,7
0,39

54,6
50,5
58,1
0,34

55,5
53,0
57,9
0,61

60,1
56,6
67,8
0,84

66,1
63,8
70,2
1,11

76,3

o!, =…, . 1 – северные тундры; 2 – южные тундры; 3 – лесотундра; 4 – северная тайга; 5 – средняя тайга; 6 – южная тайга; 7 – 

широколиственно-хвойные леса; 8 – широколиственные леса; 9 – лесостепь; 10 – степная зона; 11 – типичные пустыни.

составе конкретных зон. Близкая по смыслу ха-

рактеристика приведена Л.И. Малышевым [11] при 

исследовании флоры территории бывшего СССР 

и названа им не совсем удачным, на наш взгляд, тер-

мином «пространственное разнообразие флоры», 

которое он определил как константу z из уравне-

ния зависимости числа видов от площади, связыва-

емого в экологии с именем О. Аррениуса (в отличие 

от C. Аррениуса в физической химии): 

S = AXZ, где S – число видов на площади X, А – число 

видов на единице площади, причем z < 1. Показатель 

z характеризует относительное видовое богатство – 

представленность элементарных флористических 

единиц в более крупных единицах регионального 

уровня, например, во флористических районах, об-

ластях или зонах. На примере растений для разных 

континентов показано [11, 75], что z увеличивается 

на широтном градиенте с севера на юг (рис. 5), а так-

же зависит от региональных особенностей терри-

тории. Можно сказать, что в высоких широтах эле-

ментарные флоры содержат больший процент видов 

соответствующей региональной флоры, чем флоры 

низких широт. Заманчиво было бы объяснить это 

явление компенсацией видовой плотностью при 

снижении видового богатства в неблагоприятных 
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условиях, однако наиболее вероятное объяснение 

связано с ареалогическими особенностями флоры: 

виды высоких широт имеют, как правило, бόльшие 

по размеру ареалы (правило Рапопорта [см. 83]).

Иной способ оценки непосредственного про-

странственного разнообразия предложили Б.А. Юр-

цев и соавторы [38]: в качестве показателя этой ха-

рактеристики они использовали ошибку среднего 

для числа видов (или богатства других таксономи-

ческих категорий), выявляющую разброс значений. 

В этом случае оно имеет иной смысл, чем z в расчетах 

Л.И. Малышева, характеризует гомогенность флоры 

в соответствующем регионе и в первую очередь свя-

зано с пространственной неоднородностью региона.

Пространственное разнообразие числа видов, 

родов и семейств флоры Восточной Европы, оце-

ненное для природных зон последним способом, 

меняется на широтном профиле и, как и непосредс-

твенное богатство, увеличивается с севера на юг 

(табл. 1), что может быть связано с общим увеличе-

нием таксономического богатства в этом направ-

лении. Однако в некоторых зонах отмечены явные 

p,“. 4. Широтно-зональные изменения удельного богатства видов 

(а) и семейств (б) локальных флор Восточной Европы.

отклонения от наблюдаемого тренда. Если пред-

положить, что тренд пространственного разнооб-

разия, как и зависимость таксономического богатс-

тва от широты, имеет нелинейный характер (рис. 6), 

то явно повышенное пространственное разнообра-

зие числа всех таксонов характерно для лесотунд-

ры и северной тайги. Помимо этого значительные 

отклонения от средней величины наблюдаются для 

видового богатства в лесостепи, а для числа родов 

и семейств – в степной зоне. В целом региональное 

варьирование таксономического богатства флоры 

можно объяснить следующими причинами: 

1. Более высокое богатство наблюдается в поло-

се контакта природных зон (экотонах). Такие 

территории характеризуются динамичностью, 

которая проявляется в неоднородности факто-

ров среды, как в пространстве, так и во времени 

[23], что, например, характерно для лесотундры 

и лесостепи. 

2. Повышенное богатство по сравнению со сред-

ними для зоны значениями свойственно райо-

нам с природными «аномалиями», которые от-

личаются от окружающих территорий по своим 

литологическим или геоморфологическим осо-

бенностям. На территории Восточной Европы 

в качестве примера можно привести Беломорс-

ко-Кулойское плато, для которого характерно 

интенсивное проявление карстовых процессов. 

ЛФ Беломорско-Кулойского плато имеют мак-

симальные для северной тайги значения числа 

видов, родов и семейств. Регионы природных 

«аномалий» достаточно стабильны по факто-

рам среды и для флоры часто являются рефугиу-

мами (убежищами). В рефугиумах стабильность 

условий сохраняется в течение значительных 

промежутков времени [6], что позволяет сущес-

твовать популяциям реликтовых видов. В недав-

нем исследовании Ю.Г. Шварцмана и И.Н. Бо-

лотова [33] показано, что в некоторых случаях 

стабильность условий в таких рефугиумах обес-

печивается за счет неоднородности теплового 

состояния поверхности и подстилающих пород 

ландшафтов. В результате активных процессов 

в литосфере и различий в геолого-геофизичес-

ких свойствах пород формируются зоны тем-

пературных аномалий (как положительных, так 

и отрицательных), слабо зависящие от измене-

ний макроклимата. 

3. Большое пространственное разнообразие мо-

жет быть также связано с сильной антропоген-

ной нарушенностью территории, как, напри-

мер, в лесостепи и степи.

Гипотезы пространственных трендов 
таксономического богатства

Уровень биологического разнообразия определя-

ется различными факторами, которые можно объ-

единить в следующие группы [1, 56]: исторические, 

современные абиотические, биотические и антро-

погенные факторы. Для объяснения пространс-

твенных трендов предложен ряд гипотез (табл. 3), 

однако ни одна из них не может претендовать 

на универсальность, и, как видно из приведенной 

таблицы, многие факторы «участвуют» в несколь-

ких гипотезах.
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Табл. 3.

Основные гипотезы пространственных трендов разнообразия
(по [90, 91], с изменениями)

Основная гипотеза Аргументация Факторы

Площадь биомов
Следствие «эффективной» площади тропиков;
увеличение пространственной неоднородности 

Площадь

Исторические факторы
Разное время, необходимое для заселения территорий и/или 

эволюции видов в их пределах;
разные темпы видообразования, расселения

Время,
эволюция,

палеоклимат

Энергия–богатство

Уровень доступных ресурсов,
относительное или динамическое соотношение между «водой» и 

«энергией»;
уровень доступной энергии

Продуктивность, климат

Физиологическая толерантность
(давление среды,

стабильность среды)

В экстремальных условиях существует меньше видов; 
устойчивая среда благоприятствует узкой специализации и 

образованию ниш небольшой ширины

Климат,
эволюция

Пространственная неоднородность 
(неоднородность среды,
гипотеза нарушений,

барьеры)

Увеличивает число и усложняет структуру местообитаний;
снижает конкурентное исключение и способствует существованию 

большего числа видов;
изоляция

Георазнообразие, 
структура и разнообразие 
биотопов, фрагментация

Биотические взаимодействия Разделение ниш
Конкуренция,

симбиоз, паразитизм, 
хищничество

Блочная организация биоты Реализация адаптивного потенциала таксонов Климат, эволюция

Нулевая модель:
эффект середины

области (mid-domain effect)

Распределение видовых ареалов в пределах ограниченной 
территории:

максимальное богатство приходится на центр региона
Стохастические процессы

p,“. 5. Изменение параметра z, характеризующего зависимость числа видов от площади, на широтном градиенте от Восточной Европы 

по данным [11] до Северной Америки по данным [75].
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Основные причины трендов разнообразия связа-

ны с двумя первыми группами факторов, причем су-

ществуют два противоположных мнения на опреде-

ляющие факторы (исторические или абиотические), 

ответственные за пространственную дифференци-

ацию разнообразия, и соответственно на первый 

взгляд два взаимоисключающих приоритета: исто-

рия и экология [48, 51, 53, 63, 67, 69, 76, 78, 86, 90 и др.]. 

Третья и четвертая группы значительно реже при-

влекаются для объяснения пространственных трен-

дов разнообразия. Биотические факторы в основном 

связаны с локальным масштабом разнообразия, а ука-

зания на их роль в региональном масштабе единичны 

[81]. Во многом действие биотических факторов за-

висит от климатических условий, и соответственно 

биотические факторы являются вторичными по от-

ношению к факторам, регулирующим географичес-

кие закономерности в изменении разнообразия [90]. 

Факторы антропогенного воздействия на флору мно-

гообразны, но их влияние на характер и скорость из-

менения флоры изучено еще недостаточно, особен-

но в глобальном или континентальном масштабах.

Зависимость таксономического богатства 
от факторов среды

Среди современных абиотических факторов, от-

ветственных за выявленные закономерности – ши-

ротные тренды в распределении таксономического 

богатства флоры, – ведущая роль принадлежит кли-

мату; ландшафтно-топографическим факторам от-

водят подчиненную роль, а их значение проявляется 

в основном при укрупнении масштаба исследования.

Для растений основными экологическими коор-

динатами являются тепло и влага, которые можно 

учесть непосредственно, а также представить их со-

отношением. Согласно гипотезе богатство–энергия 

разнообразие видов является функцией доступной 

энергии, которая служит определяющим ресурсом. 

Модель заимствована из теории островной биогеог-

рафии, связывающей число видов с площадью, путем 

замены площади на «энергию» в уравнении МакАр-

тура – Уилсона (R. MacArthur, E. Wilson) [93]. Одна-

ко общий смысл этой зависимости вытекает из тео-

рии термостатики и объясняет связь разнообразия, 

интерпретируемого как энтропия, с энергией [8, 19]. 

В развитие этой гипотезы Э. О’Брайен (E. O’Brien) 

[67, 68] предложила теоретическую модель, которая 

учитывает два необходимых для жизнедеятельности 

организмов показателя: энергию и воду. Формально 

модель для числа таксонов растений представлена 

как линейная функция количества осадков и пара-

болическая функция энергии: богатство = вода + 

(энергия – энергия2). В расчетах Э. О’Брайен вода 

выражена через годовое количество осадков, а энер-

гия – через величину минимальной средней месяч-

ной потенциальной эвапотранспирации (PET). 

PET характеризует количество воды, которое мог-

ло бы перейти в атмосферу в результате испарения 

с поверхности почвы и в ходе транспирации при не-

ограниченном поступлении влаги. Это вычисляемая 

характеристика, которая учитывает не только запасы 

влаги, но и тепло необходимое для испарения. Чаще 

всего ее определяют через радиационный баланс 

земной поверхности [71, 78] или через среднюю ме-

сячную температуру воздуха [67–69, 95].

Рядом авторов высказано предположение, что от-

носительная значимость «энергии» и «воды» меня-

ется с широтой. Для растений видовое богатство 

в северных регионах в большей степени определяет-

ся температурой, а в регионах с теплым климатом – 

влажностью [53, 89]. Изменение относительной 

роли этих двух факторов связано с идеей обуслов-

ленности географической зональности соотноше-

нием радиационных факторов и увлажнения [4, 13]. 

Причем, по утверждению Ф.Н. Милькова [13], основ-

ной фактор дифференциации ландшафтов и, со-

ответственно, уровня разнообразия биоты внутри 

географического пояса зависит от типа пояса: в по-

лярном поясе преобладающим является термичес-

кий фактор, а в умеренном и субтропическом – ув-

лажнение. Р. Уиттекер (R. Whittaker) и соавторы [89] 

при исследовании связи числа видов разных биоти-

ческих групп с переменными «энергии» и «воды» 

продемонстрировали также, что пространствен-

ная привязка «переключателя» основного фактора 

меняется в зависимости от типа биотической груп-

пы. В западной половине европейского континента 

ключевыми являются значения годовой солнечной 

радиации, для птиц смена характера зависимости 

происходит при солнечной радиации в 3100 Вт/м2, 

для амфибий – 3200 Вт/м2, для млекопитающих – 

3400 Вт/м2, для растений – 3600 Вт/м2. В последней 

группе использованы данные не по всей европейс-

кой флоре, а только по ее части (20%).

Зависимость видового богатства флоры Восточ-

ной Европы от факторов среды [15, 16] во многом де-

монстрирует уже известные закономерности. В об-

щем виде модель зависимости таксономического 

богатства растений от климата имеет вид: 

ln(богатство) = а + [b(энергия) – с(энергия)2] + 

[dln(вода) – eln(вода)2],

где: ln – натуральный логарифм, a, b, c, d, e – пос-

тоянные.

Тестирование значительного числа переменных, 

характеризующих температуру, влажность воздуха, 

количество осадков за разные периоды и дефицит 

насыщения воздуха, выявило, что наиболее адекват-

ная модель, полученная методом нелинейного оце-

нивания, включает показатели как «энергии», так 

и «воды»: суммы температур выше 10°С (TSum10), 

осадков зимне-весеннего периода (Pr
2–4

) и дефи-

цита насыщения воздуха водяным паром (с августа 

по октябрь, Hd
8–10

) (табл. 4). Последняя переменная 

представляет собой разность между давлением на-

сыщенного пара при данной температуре в возду-

хе и фактическим давлением пара в воздухе. Дефи-

цит насыщения оказывает большое влияние на рост 

и развитие растений, поскольку от количества во-

дяного пара в воздухе зависят такие процессы, как 

испарение и транспирация.

При большой пространственной неоднородности 

среды видовое богатство увеличивается вследствие 

самых разных причин: увеличения числа микромес-

тообитаний, диапазона микроклиматических усло-

вий, структурной неоднородности ландшафтов, рас-

тительности, почв и т.д. Для растений, как правило, 

анализируют неоднородность абиотической среды, 

в основном геоморфологические и почвенные пе-

ременные [50]. Роль этих факторов в дифференциа-

ции богатства настолько очевидна, что в последнее 
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десятилетие появился термин «георазнообразие», 

который включает в себя разнообразие геологичес-

кого строения, геоморфологии и почв [49]. В неяв-

ном виде это понятие подразумевает также клима-

тические и гидрологические процессы, поскольку 

от климата и гидрологии территории зависит фор-

мирование рельефа и почвенного покрова. Факторы 

георазнообразия влияют на дифференциацию так-

сономического богатства [15, 69, 95], но в меньшей 

степени, чем климат. В значительной мере проявле-

ние их роли зависит от масштаба исследований [20].

Для такой большой территории, как Восточная 

Европа, влияние ландшафтно-топографической 

неоднородности на таксономическое богатство 

флоры лучше всего выявляется по интегральным 

показателям. В качестве одного из таких показате-

лей использован тип геоморфологического режима, 

который выделяется по комплексу условий релье-

фообразования: климатических, тектонических, 

морфологических (для рельефа) характеристик 

и набору экзогенных процессов [2]. В общем виде 

этот показатель характеризует дифференциацию 

рельефа и, соответственно, разнообразие типов 

местообитаний, от которого зависит видовое бо-

гатство; зависимость с ним выявлена для богатства 

таксонов всех рангов (табл. 5). С такими факторами 

как амплитуда и дисперсия высот выявлена поло-

жительная связь с числом семейств, для числа видов 

и родов в масштабе Восточной Европы значимая за-

висимость от этих переменных не обнаружена.

Зависимость таксономического богатства 
от исторических факторов 

Роль исторических факторов выявить и оценить 

довольно трудно в силу отсутствия непосредствен-

но измеряемых характеристик. Так, выводы о пер-

востепенном значении природных факторов час-

то основаны лишь на анализе современных данных 

по разнообразию [48]. Единственной доступной пе-

ременной в подобных исследованиях, которую мож-

но количественно оценить, является поверхность, 

которую предположительно покрывал ледник в раз-

личные периоды плейстоцена, – величина, которая 

сама является прогнозной и может быть по-разному 

оценена в зависимости от взглядов различных ав-

торов на ход событий в прошлом. По утверждению 

некоторых исследователей [90], несмотря на явную 

значимость, исторический фактор не должен быть 

первым при объяснении географического тренда 

разнообразия. Методически это выражается в том, 

что историческими причинами обычно объясняют 

процент необъясненного варьирования, посколь-

ку практически все модели, связывающие разнооб-

разие с факторами среды, описывают варьирова-

ние лишь 70–85% разнообразия. Например, модели 

богатства таксонов для флоры Восточной Европы, 

включающие переменные климата и георазнообра-

зия, описывают варьирование разнообразия лишь 

на 79–83%. Если предположить, что на территории, 

которая подвергалась оледенению, флора обеднена, 

то этот факт можно выявить с помощью дисперси-

онного анализа по разнице между реальными и мо-

дельными значениями богатства таксонов. Однако 

значимых различий в варьировании остатков от мо-

дели в регионах, предположительно покрытых лед-

ником в прошлом и не подверженных покровному 

оледенению, не обнаружено [15]. 

Среди других исторических причин, которые 

привлекаются для объяснения трендов разнообра-

зия, необходимо отметить морские трансгрессии, 

разные темпы видообразования в разных широтах, 

наличие рефугиумов. Роли последних в настоя-

щее время уделяется все большее внимание [15, 40, 

47, 84]. Так, для Восточной Европы по материалам 

Табл. 4. 

Климатические переменные, определяющие основной климатогенный тренд богатства таксонов 
разного ранга флоры сосудистых растений Восточной Европы 

Таксономическая категория Переменная R2, %

Вид TSum10, Hd
(8–10)

, (Hd
(8–10)

)2, Pr
(2–4)

, (Pr
(2–4)

)2 77,16

Род TSum10, Hd
(8–10)

, (Hd
(8–10)

)2, Pr
(2–4)

, (Pr
(2–4)

)2 79,90

Семейство TSum5, (Tsum5)2, Hd
(8–10)

, (Hd
(8–10)

)2, Pr
(2–4)

82,43

o!, =…, . R2 – коэффициент детерминации регрессионных моделей; TSum10 – сумма температур выше 10°С; TSum5 – выше 5°С; 

Hd – дефицит насыщения воздуха водяным паром; Pr – сумма осадков (мм); 2–4, 8–10 – месяцы.

p,“. 6. Пространственное разнообразие таксономического богатства 

флоры для различных природных зон Восточной Европы и его тренды.
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p,“. 7. Изменение доли ведущих семейств в локальных флорах Восточной Европы на широтном градиенте; r
S
 – коэффициент корреляции Спир-

мена.

Табл. 5. 

Переменные георазнообразия, влияющие на богатство таксонов флоры 
сосудистых растений Восточной Европы

Таксономическая категория Переменная
Уровень

значимости b
R
2
, %

Вид
Дисперсия высот
Амплитуда высот

Геоморфологический режим*

NS
NS

0,002287

1,94
1,81
12,41

Род
Дисперсия высот
Амплитуда высот

Геоморфологический режим

NS
NS

0,001628

0,45
0,44
13,04

Семейство
Дисперсия высот
Амплитуда высот

Геоморфологический режим

0,024286
0,013499
0,008481

2,93
3,52
10,97

o!, =…, . Богатство таксонов представлено остатками от климатической модели (остатки = а + bx, х – переменная георазнообра-

зия); R2 – коэффициент детерминации регрессионных моделей; NS – уровень значимости > 0,05; * – тип геоморфологического режима оп-

ределен по работе В.В. Бронгулеева [2].
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спорово-пыльцевых диаграмм выявлено 35 рефу-

гиумов флоры [6, 15], которые представляют со-

бой области наиболее устойчивого существования 

вида в позднеледниковье-голоцене, определенные 

по относительно малому варьированию процент-

ного содержания пыльцы таксона. Существование 

значительного числа рефугиумов и их достаточно 

северное расположение постулировано по резуль-

татам молекулярного анализа, который сейчас ши-

роко применяется в систематике и биогеографии. 

Основанием для этого служит значительная гене-

тическая вариабельность популяций в различных 

частях видовых ареалов, в том числе и в леднико-

вых областях, которая не смогла бы сформировать-

ся за короткое время послеледниковья [40, 47, 87]. 

Соответственно рефугиумы могли располагаться 

не только на значительном удалении, но и непос-

редственно вблизи края ледникового покрова, либо 

даже на территории, подверженной оледенению. 

В последнем случае ледниковый щит явно не был 

сплошным, а условия столь суровыми, как предпо-

лагают сторонники ледниковой гипотезы.

Принцип блочной организации биот
Согласно одной из концепций, биологические 

системы в той или иной степени обладают модуль-

ной организацией, т.е. состоят из блоков или мо-

дулей; применительно к флоре и фауне речь идет 

о композиции таксонов. Блочный принцип органи-

зации подразумевает наличие свойств целостности 

у таксонов надорганизменного уровня [28, 31]: у ро-

дов, семейств и у других крупных таксонов. Соот-

ветственно эти таксономические категории могут 

различаться по характеру изменения разнообразия. 

Как уже отмечалось выше, расположение макси-

мумов богатства разных таксономических категорий 

в пространстве может не совпадать. В Восточной Ев-

ропе у видов, родов и семейств при внешней схожести 

широтных трендов их богатства пространственное 

расположение максимальных градиентов несколь-

ко различается. Наибольшая скорость изменения 

числа таксонов надвидового ранга вдоль широтно-

го профиля по сравнению со скоростью изменения 

видового богатства соответствует более северным 

рубежам [16, 35]. Нарастание числа видов в ЛФ идет 

вплоть до лесостепи, а число семейств в целом дости-

гает максимального уровня уже в зоне широколист-

венных лесов (рис. 4). Отсутствие единых рубежей 

в распространении таксонов разного ранга отмечено 

также Н.В. Матвеевой [12] для ЛФ Таймыра.

Одно из проявлений блочной организации био-

ты – индивидуальные широтные тренды у таксонов 

надвидового ранга как результат их адаптивной це-

лостности, следствием чего является их индиви-

дуальная зависимость от факторов среды и в пер-

вую очередь от климата. В ЛФ Восточной Европы 

ведущие семейства по числу составляют около 14% 

от всех выявленных семейств, а их соотношение 

в таксономическом спектре варьирует в зависимос-

ти от широтно-зонального положения ЛФ. На фоне 

отчетливого увеличения общего таксономического 

богатства с севера на юг ведущие семейства ЛФ рав-

нинной части Восточной Европы (анализ проведен 

без учета Кавказа, горного Крыма и Карпат) демонс-

трируют индивидуальные широтные тренды удель-

ного веса или доли семейства от общего видового 

богатства локальной флоры (рис. 7). Можно выде-

лить следующие тренды: 

1. Доля некоторых семейств (Asteraceae, Lamiacae, 

Fabaceae) в ЛФ увеличивается с севера на юг. 

2. У ряда семейств (Ranunculaceae, Salicaceae, 

Ericaceae, Cyperaceae, Juncaceae) происходит 

снижение удельного веса семейств в южном 

направлении. 

3. Некоторые семейства, например, Scrop-

hulariaceae, Polygonaceae, имеют более или менее 

равномерное распределение долей на всем рас-

смотренном широтном градиенте. 

4. Унимодальный характер тренда с повышени-

ем удельного веса семейства в экстремальных 

условиях (в арктических и аридных областях) 

характерен для Brassicaceae и Poaceae. Близкое 

по типу распределение имеет Caryophyllaceae, 

хотя у гвоздичных большой удельный вес на-

блюдается только в высоких широтах. 

5. Противоположный «горбатый» тренд имеют 

Rosaceae и Orchidaceae, у которых до опреде-

ленной широты сначала происходит нарастание 

доли семейства в ЛФ, а затем ее постепенное сни-

жение. Для родов, как и для семейств, характерны 

различные варианты изменения непосредствен-

ного видового богатства рода и его удельного 

веса в ЛФ на широтном градиенте [16].

Одна из причин разнонаправленности трендов 

может быть связана с гетерохронностью флоры, т.е. 

с набором в ее составе таксонов разного эволюци-

онного возраста, соотношение которых меняется 

на широтном градиенте. На примере некоторых 

биотических групп показано, что при движении 

от экваториальных областей к высоким широтам 

снижается удельный вес апоморфных относитель-

но молодых групп и увеличивается доля архаичных 

[29]. Если очень грубо подойти к оценке филоге-

нетического уровня таксонов флоры, то аналогич-

ную тенденцию можно обнаружить и для растений. 

В ЛФ Восточной Европы удельный вес относитель-

но молодых с эволюционной точки зрения и более 

продвинутых по некоторым характеристикам групп 

высших растений, таких как семейства Apiaceae, 

Lamiaceae, Fabaceae, Asteraceae4, выше в ЛФ более 

низких широт по сравнению с тундровой зоной и се-

вером бореальной. Семейства более низкого фило-

генетического уровня (Ranunculaceae, Salicaceae5) 

имеют противоположный тренд и сохраняют зна-

чительный процент видов в северных районах (тун-

дре, лесотундре и на севере лесной зоны), тогда как 

южнее (в лесостепной и степной зонах) их доля 

невелика [15]. Изменение таксономического 

4 Каждое из перечисленных семейств объединяет разновозрастные группы.

5 Ranunculaceae принадлежат к относительно архаичному подклассу Ranunculidae, а Salicaceae – к подклассу Dilleniidae, 
примитивные представители которого связаны с архаичным подклассом Magnoliidae [24].
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богатства на широтном градиенте в зависимости 

от «примитивности–продвинутости» подтверж-

дает анализ соотношения примитивных и продви-

нутых эколого-физиологических типов, проведен-

ный Ю.В. Гамалеем [3] для двудольных растений 

по характеристикам терминальных пучков и мезо-

филлу листа. Для каждого зонального раститель-

ного типа он определил спектр соотношения так-

сонов с выбранными признаками и показал, что 

с ростом вектора экстремальности климатических 

условий уменьшается доля таксонов с продвину-

тыми структурными типами и увеличивается доля 

с примитивными.

С точки зрения системного характера флоры, 

основной вопрос, который встает при рассмотре-

нии богатства разных таксономических категорий 

и анализе их зависимости от факторов среды, сле-

дующий: меняется ли тип зависимости и набор ос-

новных переменных при изменении ранга таксо-

нов? Для флоры Восточной Европы показано, что 

при повышении иерархического ранга таксонов ос-

новные климатические переменные, от которых за-

висит уровень разнообразия, во многом остаются 

те же, что и для зависимости числа видов [15]. Одна-

ко в модели зависимости числа семейств от климата 

у температурного показателя снижается порог не-

обходимого для вегетации тепла (табл. 4), а также 

немного уменьшается роль влажности. Последнее 

выражается в том, что в модели участвует только ли-

нейный параметр этого показателя. Помимо этого, 

при повышении ранга таксонов коэффициент де-

терминации в моделях увеличивается. Аналогич-

ная тенденция отмечена при исследовании зависи-

мости числа древесных таксонов Южной Африки 

от факторов среды [69].

Впрочем, такой показатель, как число таксонов, 

хотя и демонстрирует некоторую дифференциро-

ванную зависимость от внешних условий при из-

менении ранга таксономических категорий, не от-

ражает в полной мере экологической специфики 

таксонов, которая проявляется при рассмотрении 

зависимости отдельных родов и семейств от факто-

ров среды. Хотя для видового богатства отдельных 

семейств основной тип зависимости числа видов 

от суммы температур вегетационного периода со-

храняется неизменным и имеет вид параболы, фор-

ма кривой и соответственно ее параметры (харак-

тер наклона, положение максимума) для отдельных 

семейств индивидуальны (рис. 8). Распределение 

богатства конкретных родов в зависимости от тер-

мического фактора также подчиняется индивидуа-

листическому принципу, причем у некоторых родов 

не только меняются параметры модельных кривых, 

но и тип самой зависимости (рис. 9). Так, принци-

пиально иной тип зависимости, не параболический, 

характерен для рода Artemisia, сходное распределе-

ние имеет также Centaurea, у этих таксонов наблю-

дается резкое нарастание присутствия рода в семи-

аридных и отчасти аридных областях.

Заключение
Проблема пространственной дифференциации 

разнообразия имеет несколько аспектов. В методи-

ческом плане очень важен выбор единиц для сравне-

ния, которые в наиболее адекватной форме отражали 

бы как биотическую составляющую, так и факторы 

среды; оптимально – использование хорологических 

единиц в разных масштабах исследования. С этой 

точки зрения наиболее подходящей является кон-

цепция конкретных флор/фаун, которая может быть 

использована при изучении пространственной диф-

ференциации разнообразия в различных масштабах: 

от локального до глобального.

Очевидно также, что, несмотря на общность са-

мого явления (изменения богатства с широтой), 

в силу различий широтных трендов разнообразия 

ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÛÅ ÍÀÓÊÈ

p,“. 8. Изменение числа видов некоторых семейств флоры Восточ-

ной Европы в зависимости от суммы температур вегетационного пе-

риода (по [16]). Модели зависимости имеют вид lny = a + bx – cx2 

(p < 0,001). Число видов (y): S – все виды (коэффициент детермина-

ции, R2 = 80,32%), As – Asteraceae (R2 = 81,17%), Fa – Fabaceae 

(R2 = 72,39%), Po – Poaceae (R2 = 68,78%), Ra – Ranunculaceae 

(R2 = 27,77%), Sa – Salicaceae (R2 = 34,50%), Sc – Scrophulariaceae 

(R2 = 64,50%).

p,“. 9. Изменение числа видов некоторых родов флоры Восточ-

ной Европы в зависимости от суммы температур вегетационного 

периода (по [16]). Модели зависимости для родов Carex (коэффи-

циент детерминации, R2 = 70,34%), Poa (R2 = 43,24%), Ranunculus 

(R2 = 47,90%), Salix (R2 = 58,27%), Trifolium (R2 = 59,32%), Veronica 

(R2 = 76,43%), Viola (R2 = 71,10%) имеют вид lny = a + bx – cx2; мо-

дель для Artemisia – lny = a + b/x (R2 = 19,39%). Все модели значи-

мы при p < 0,001.
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в зависимости от конкретного физико-географи-

ческого сектора и типа биотической группы по-

иск универсального фактора обречен на неудачу. 

Во многом предпочтение того или иного разъясне-

ния, а также выбор факторов связаны с масштабом 

исследований, причем необходимо учитывать как 

пространственную шкалу, так и временную [90, 92].

В масштабе континента общий тренд изменения 

таксономического богатства флор подчиняется 

широтно-зональным закономерностям. Например, 

в Восточной Европе снижение таксономического 

богатства наблюдается при постепенном усилении 

экстремальности климатических условий, и основ-

ные векторы связаны с уменьшением температуры 

и увлажнения. Комбинация этих двух факторов на-

шла отражение в теории относительного или дина-

мического соотношения между «водой» и «энерги-

ей» [68] как необходимого условия для поддержания 

биологического разнообразия. При этом наблю-

даемые тренды богатства – скорее «закономер-

ное преобразование таксономической структуры» 

[31, с. 522], чем просто процесс обогащения вида-

ми на широтном градиенте с севера на юг. Анализ 

пространственных трендов основных показателей 

таксономической структуры флор Восточной Евро-

пы достаточно четко демонстрирует системную ор-

ганизацию флоры. При наличии общих тенденций 

в изменении таксономического богатства с севера 

на юг таксоны разного иерархического ранга ведут 

себя как единое целое. Это проявляется не только 

в разнонаправленности трендов богатства отде-

льных таксонов на широтном градиенте и отсутс-

твии единых рубежей в распространении у видов, 

родов и семейств, но и в разном характере зависи-

мости таксономических показателей от условий 

среды. В целом распределение таксонов надвидо-

вого ранга в зависимости от факторов среды соот-

ветствует индивидуалистическому принципу, т.е. 

можно сказать, что таксоны разного ранга облада-

ют экологической спецификой. Вероятно, блочную 

структуру организации биоты можно рассматри-

вать как один из механизмов, обеспечивающих про-

странственную дифференциацию разнообразия.

Работа выполнена при поддержке РФФИ (грант 

№ 09-04-00548).
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