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В последнее десятилетие в экологии возникли 
новые задачи, связанные с количественным про-
гнозом, использующие математические модели. К 
таким задачам следует отнести оценку пригодности 
местообитаний (habitat suitability) для видов расте-
ний и животных [1]. Эта задача решается вычисле-
нием с помощью моделей диапазонов факторов 
среды, в которых вид может существовать, с по-
следующей визуализацией таких местообитаний на 
карте средствами геоинформационных систем 
(ГИС). Оценку комплекса условий абиотических 
факторов конкретной территории сейчас легко 
осуществить по дистанционным измерениям с ис-
пользованием ГИС, изменения факторов опреде-
ляются математическими моделями, такими как 
модели изменений климата, рассчитанными полями 
загрязнений, либо рассчитанными изменениями 
гидрологического режима территорий. 

Однако реакцию видов на изменение факторов в 
общем случае описать не так просто. Обычно все 
рассуждения о пригодности местообитаний проис-
ходят с привлечением понятия экологической ни-
ши [2]. Г.Хатчинсон рассматривал каждую физиче-
скую, химическую, биотическую компоненты сре-
ды как некий градиент, вдоль которого у каждого 
организма есть свое значение оптимума и песси-
мума, таким образом, ниша может быть представ-
лена как n-мерный гиперобъём, охватывающий 
диапазон условий, при котором организм может 
успешно воспроизводить себя. Варьирование со-
става растительности вдоль градиента среды явля-
ется результатом различий требований видов к ме-
стообитаниям. Однако нахождение экологической 
ниши в конкретном количественном выражении, 
необходимом для построения карт пригодности 
местообитаний, всегда является непростой задачей, 
при решении которой проявляется большая изобре-
тательность. Часто такие оценки построены на 
сложных теоретических понятиях, компенсирую-
щих отсутствие прямых наблюдений. 

Так, рассматривается взаимная роль процессов  
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регионального уровня, определяемых способно-
стью расселения организмов, и локальных условий 
среды, позволяющих организмам выживать в кон-
кретных условиях. Эти взаимоотношения весьма 
интенсивно анализируются с помощью различных 
математических моделей и составляют предмет 
исследования теории метапопуляций [3, 4]. Выде-
ляется четыре класса моделей, основанных на раз-
личных предпочтениях о важности того или иного 
из упомянутых процессов и некоторых дополни-
тельных предположениях [5, 6]. 1. В моделях сор-
тировки видов [7] предполагается приоритет ло-
кальных факторов среды, при этом среда гетеро-
генна и формирует некоторый градиент условия. 
При свободном распространении зачатков виды в 
состоянии располагаться вдоль градиента среды 
таким образом, что каждый из них может найти 
себе место [8, 9]. 2. Модель, учитывающая соотно-
шение биомасс видов [10], также предполагает не-
однородность среды, но при этом интенсивность 
заноса зачатков или возможность самоподдержания 
популяции должна быть такой, чтобы обеспечить 
наблюдаемое обилие видов. 3. Нейтральные моде-
ли [11] предполагают, что среда однородна и виды 
имеют одинаковую возможность прижиться, а рас-
пространение зачатков ограничено. Эти процессы 
приводят к случайному вымиранию [12]. 4. Модели 
формирования патчей (пятен) описывают два воз-
можных типа локальных сообществ, для которых 
важным является распространение зачатков. Пер-
вый, когда предполагается однородность среды, но 
в противоположность нейтральным моделям ана-
лизируется соотношение разноса зачатков и конку-
рентной гибели, при этом смертность имеет слу-
чайную и детерминированную компоненты. Во 
втором типе также предполагается однородность 
среды, но при этом порядок заселения зависит от 
разницы в скоростях распространения зачатков, что 
может приводить к разным устойчивым сообщест-
вам [13]. 

Этим моделям посвящено довольно много тео-
ретических исследований, однако они недостаточ-
но проверены экспериментально. Более того, они 
почти не рассматривают различия видов по отно-
шению к среде. Так, известны представления о ви-
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дах-генералистах (менее специализированных ви-
дов с широкими пределами толерантности по фак-
торам) и специалистах (более специализированных 
видов с узкими экологическими нишами) [14, 15]. 
В отечественных исследованиях к этим явлениям 
применяются термины стенобионты - виды с узки-
ми диапазонами условий жизни по конкретному 
фактору среды и эврибионты – виды с относитель-
но широкими диапазонами условий жизни по рас-
сматриваемому фактору среды обитания. В даль-
нейшем мы будем пользоваться этими терминами. 
Необходимо отметить, что Л.А.Жуковой [16, 17] 
была предложена и применена на большом факти-
ческом материале методика более детального раз-
деления видов на категории стено-эврибионтности 
с последующим анализом биологической состав-
ляющей этого явления. Ранее было показано, что 
эти две группы видов имеют разную динамику. 
Так, например, стенобионты имеют большую ва-
риабельность плотности популяции, чем эврибион-
ты [18]. Стенобионты, как правило, используют 
более маленькие участки местообитания, чем эври-
бионты, будучи расположены внутри больших раз-
мерных участков, занятых эврибионтами [19]. В 
работе [6] для сообщества птиц показано, что ви-
ды-стенобионты в первую очередь зависят от ло-
кальных условий среды,  в то время как виды-
эврибионты больше зависят от пространственных 
факторов, таких как возможности нового заселе-
ния. 

Интересно сопоставить эти теоретические выво-
ды с экспериментальными данными. Для этого мы 
обработали большие массивы геоботанических опи-
саний (ГБО), выполненные разными авторами в Пе-
чоро-Илычском заповеднике [23], в Костромской 
области  [24], в Неруссо-Деснянском полесье Брян-
ской области (заповедник «Брянский лес»). Анали-
зировались ГБО лесных сообществ, представляю-
щих собой последовательные стадии сукцессии. Для 
отнесения видов растений к стено- или эврибионтам 
были использованы диапазонные экологические 
шкалы [20]. Ранее [21, 22] рассмотрены особенности 
применения этих шкал для этой задачи. 

По ширине диапазона виды растений были по-
делены на две группы. Так как шкала увлажнене-
ния почв (Hd) описывает изменение фактора 23 
баллами, то было принято к стенобионтным отне-
сти виды с шириной диапазона менее или равно 7 
баллам. Диапазон шкалы богатства почв азотом 
(Nt) - 11 баллов, поэтому стенобионтными счита-
лись виды с шириной диапазона от 1 до 5. Предло-
женное деление условно, но оно, как показала ра-
бота, позволяет выявить и количественно показать 
некоторые закономерности в изменении видового 
состава изученных сообществ в ходе сукцессии. В 
работе с большими массивами данных была ис-
пользована программа EcoScaleWin [26, 27], позво-
лившая существенно ускорить составление списков 
видов с балловыми характеристиками и получить 

сводную информацию об экологических условиях 
изучаемого участка. 

В результате анализа экспериментальных дан-
ных было найдено, что влажность почв, оцененная 
с использованием экологических шкал для всех 
местообитаний, оказывается постоянной и по шка-
лам Д.Н.Цыганова [20] и по шкалам Г.Элленберга 
[28]. При этом доля стенобионтов, оцененная для 
каждого геоботанического описания, монотонно 
возрастает, увеличиваясь от первой к последней 
стадии сукцессии в несколько раз. Интересно опре-
делить, как располагаются в полном диапазоне 
фактора появляющиеся новые виды1. Это можно 
сделать следующим образом: у каждого из видов, 
которых мы относим к стенобионтам, есть мини-
мальная (левая) и максимальная (правая) граница 
его балльного диапазона. Оценка по экологическим 
шкалам показала, что в ходе сукцессии увлажнение 
почв не меняется, или незначительно увеличивает-
ся, что позволяет использовать левую границу диа-
пазона толерантности каждого вида как наиболее 
показательную. Так как, согласно закону Либиха, 
выживание вида определяет фактор, находящийся в 
минимуме, виды, стенобионтные по определённо-
му фактору (с узкими границами толерантности) 
будут наиболее отзывчиво реагировать на измене-
ние этого фактора. Стабильность среднего по левой 
границе стенобионтных видов дополнительно сви-
детельствует о стабильности этого фактора, а её 
смещение показывает изменение состава видов-
стенобионтов по этому фактору. Вместе с тем, из-
менение по стадиям средней левой границы может 
быть интерпретировано и относительно двух со-
вместных процессов: выпадение существующих в 
сообществе видов и направленности выбора усло-
вий вновь появляющимися видами. Если среднее 
значение левой границы смещается вправо (балл 
увеличивается), то это является совокупным прояв-
лением смертности видов стенобионтов в левой 
части шкалы и появлением вновь заселившихся 
видов стенобионтов в правой части шкалы (в ме-
стообитаниях с увеличившимся значением факто-
ра); если левая граница не меняется, то это показы-
вает, что виды заселяются и отмирают равномерно 
по всему диапазону условий. В случае фактора ув-
лажненения почв левая граница остается практиче-
ски постоянной для всех изученных стадий сукцес-
сии во всех районах, где проводились исследова-
ния. 

Поскольку увлажнения почв по стадиям сукцес-
сии остается постоянной, а число стенобионтов 
растет можно сделать предположение об увеличе-
нии количества экологических ниш от начальной 
стадии сукцессии к конечной, например, вследст-
                                                             

1 В дальнейшем «вид» понимается как «ценопопуляция 
вида», то есть совокупность особей одного вида в пределах 
одного ценоза (сообщества). 
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вие возрастания мозаичности местообитания; при 
этом, в нашем случае, от фактора влажности почв 
вероятность заселения территории новыми видами 
не зависит. 

От начальной к конечной стадии сукцессии бо-
гатство почвы постепенно возрастает, однако число 
стенобионтов на разных стадиях статистически не 
отличается. Вместе с тем, в сукцессионном ряду 
происходит смещение средних значений левой гра-
ницы балльных диапазонов стенобионтных видов в 
сторону более богатых почв. Это показывает, что 
картина соотношения стенобионтов и эврибионтов 
совершенно другая – стенобионты относительно 
более бедных местообитаний при развитии почвы и 
обогащении ее элементами питания уступают ме-
сто другим видам, предъявляющим более высокие 
требования к обеспеченности почвы азотом. 

Как же можно объяснить такую динамику пара-
метров? По нашему мнению, увеличение доли сте-
нобионтов по фактору увлажнения почв от первой 
к последней из изученных стадий сукцессии проис-
ходит вследствие двух взаимосвязанных процессов: 
1) выпадения из сообществ эврибионтных (по фак-
тору увлажнения почв) видов, способных произра-
стать на бедных азотом почвах (такие виды имеют 
невысокую конкурентоспособность по сравнению с 
быстрорастущими видами более богатых место-
обитаний) и 2) появление новых стенобионтных 
(по фактору увлажнения почв) видов, более требо-
вательных к обеспеченности почв азотом. Появле-
ние стенобионтных (по фактору увлажнения почв) 
видов на поздних стадиях сукцессии  связано с 
формированием древесного полога с преобладани-
ем лиственных пород, а также развитого слоя под-
стилки и гумусового горизонта, обеспечивающих 
вместе более стабильные условия увлажнения, по 
сравнению начальными стадиями сукцессии на 
бедных почвах при отсутствии сомкнутого много-
ярусного полога. Таким образом, процесс внедре-
ния новых видов нелинейно зависит от факторов. 
Наблюдаемые тенденции биологически объяснимы 
и не противоречат общим теоретическим предпо-
ложениям, в том числе и результатам, полученным 
в работе [6], то есть возрастание видов-
стенобионтов связано с увеличением мозаичности 
местообитания от более ранних к более поздним 
стадиям лесной сукцессии. Эти результаты показы-
вают большие возможности применения экологи-
ческих шкал для оценки пригодности местообита-
ния и анализа закономерностей изменения видово-
го состава растительных сообществ. 
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