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Аннотация. Использование в экологии понятий «[видовое] богатство», «разно-
образие», «гомогенность» и «сходство» рассматривается в контексте недавних 
исследований сообществ растений и животных. Пересматриваются различные 
варианты использования разнообразия, и предлагается индекс разнообразия, 
полученный методом подобия из меры расстояния. Этот индекс записывается 

следующим образом:   
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,   где  S –  число видов,   n – количество особей 
каждого вида. Этот показатель сравнивается с другими индексами разнообра-
зия. Изучена основная проблема измерения разнообразия, которая состоит в 
оценке однородности (гомогенности) или сходства выборки или выборок. Пре-
имущество предлагаемого индекса состоит в том, что он построен на основе 
меры сходства особого вида, – более естественного и знакомого представления 
точек в [многомерной, декартовой] системе координат. 

ВВЕДЕНИЕ 
Концепция разнообразия особенно важна, так как, обычно, рассматрива-

ется как атрибут природных (живых) сообществ (Hairston, 1964) или касается 
важных экологических процессов. Разнообразие, как неоднократно подчер-
кивалось, растет в сукцессионной последовательности и достигает максиму-
ма при климаксе, при повышении стабильности сообщества, и имеет отно-
шение к продуктивности, интеграции, эволюции, нишевой структуре и кон-
куренции. Все это – весьма важные и спорные экологические концепции. 
Конкретные модели распределения числа особей разных видов используются 
для определения структуры сообществ. Уточнение концепции разнообразия, 
её связей с другими экологическими концепциями, договоренности об её ис-
пользовании и оценке разнообразия, – это более, чем объект семантических 
споров. Ранее был предложен ряд количественных показателей разнообразия 
(Fisher et al., 1943; Simpson, 1949; MacArthur, 1957; Margaleff, 1958; Odum 
et al., 1960). В этой статье рассматриваются отношения концепции разнооб-
разия к биотическим сообществам и его свойства. Концепция разнообразия 
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для описания биоты географических или обширных биотических регионов, 
включающих широко различающиеся условия обитания сообществ, не обсу-
ждается. 

Чарльз Элтон (Elton, 1949) отмечал, что изучение сообществ было, в ос-
новном, индуцировано специалистами по экологии растений, а не экологии 
животных. Эти представления должны быть модифицированы в свете гораз-
до более позднего понимания экологами животных организации и свойств 
сообществ животных и их связи с растительными сообществами в рамках 
экосистемного подхода. Особое внимание было уделено распределению чис-
ла особей между видами сообщества (Preston, 1948, 1962; Margaleff, 1958; 
Hairston, 1959, 1964; Odum et al., 1960; MacArthur, 1960, 1964; Lloyd, Ghelardi, 
1964; King, 1964; Menhinick, 1964; Tagawa, 1964). Это число особей, назы-
ваемое численностью экологами животных или плотностью, большинством 
экологов растений, я буду называть плотностью [density]. Распределение 
числа особей (или других характеристик, таких, как биомасса или продук-
тивность) по видам сообщества уже давно признается важным в изучении ор-
ганизации сообщества. Г.Ф. Гаузе (Gause, 1936) подчеркивал, что наиболее 
важным свойством структуры сообщества является количественное соотно-
шение между обильными и редкими видами; важное значение, придаваемое 
этой взаимосвязи, проявляется и в последних исследованиях (Hairston, 1959, 
1964; MacArthur, 1957, 1960; R. MacArthur, J. MacArthur, 1961; Whittaker, 
1952, 1960, 1964). Н. Хэирстон (Hairston, 1959), например, пишет, что струк-
тура,  «…распределения численности и пространственное размещение всех 
видов должны быть приняты во внимание для понимания организации сооб-
щества».  

Экологи растений обычно используют зависимость числа встреченных 
видов от площади описания (кривая «виды–площадь»), которая отражает как 
относительное количество особей, распределенных по некоторым видам, так 
и индицирует распределение численности особей между видами. Такие кри-
вые используются для описания сообщества или для определения минималь-
ной площади описания, необходимой для адекватного представления всех 
видов сообщества (Goodall, 1952; Greig-Smith, 1964). Лишь иногда экологи 
растений исследуют отношение виды–особи непосредственно (Black et al., 
1950). Экологи животных концентрировали свое внимание, в основном, на 
зависимости виды–особи для ограниченной таксономической группы, на 
уровне семейства или класса. Одна из причин отмеченных [в изучении] раз-
личий заключается в относительной простоте различения отдельных живот-
ных по сравнению с отдельными растениями (Dahl, 1956; Greig-Smith, 1964; 
Whittaker, 1964; Williams, 1964). Н. Хэирстон (Hairston, 1959) перечисляет 
множество различных подходов к анализу сообществ, основанных на видо-
вом составе и распределении числа особей по видам. 

Целый ряд терминов, которые широко используются при обсуждении 
экологии сообществ, имеют разные, дублирующие или синонимичные значе-
ния. Наиболее широко используются антонимы: бедный–богатый, одинако-
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вый–разнообразный, однородный–неоднородный [гомогенный–
гетерогенный], сходный–различный. Все это может быть применено для 
описания как местообитаний, так и сообществ организмов, но только тради-
ционная последняя пара рассматривается в данной работе. Другие сочетания, 
например, простой–сложный, близкий–далекий, могут выступать в качестве 
дополнительных к более привычным.  

«Богатые» и «бедные» в общей биологической терминологии указывают 
просто на количество присутствующих [в сообществе] видов. «Богатые» 
можно использовать как синоним «разнообразные» (Black et al., 1950; Curtis, 
1959; Whittaker, 1960, 1964; Connell, Orias, 1964). Понятие «разнообразие» 
широко используется, особенно, в связи с недавними исследованиями сооб-
ществ животных. Оно, как правило, используется в дополнение к числу ви-
дов (видовое богатство) и распределению особей по видам (Margaleff, 1958; 
R. MacArthur, J. MacArthur, 1961; Lloyd, Ghelardi, 1964). В последней работе 
(Lloyd, Ghelardi, 1964) это положение находит свое применение в признании 
двух компонент разнообразия: числа видов (видовое богатство) и «выравнен-
ность» [equitability] в распределении особей по видам. Эта «выравненность» 
соответствует «концентрации доминирования» Р. Уиттекера (Whittaker, 
1964). Разнообразие будет использоваться в данном разделе именно в этом 
смысле (Lloyd, Ghelardi, 1964), включая как богатство, так и выравненность. 
Сообщества со сходным богатством могут различаться распределением осо-
бей по видам. Максимальное разнообразие достигается, если все особи рав-
номерно распределяются между всеми видами; концентрация всех особей 
(или другая мера количества, например, «концентрации доминирования» 
Р. Уиттекера) в один или в малое количество видов уменьшает разнообразие, 
которое является минимальным (равным  0), если все особи принадлежат од-
ному виду. 

Гомогенность сообществ, как уже давно отмечалось, имеет основопола-
гающее значение для изучения растительных сообществ (Goodall, 1952, 1954; 
Dahl, 1956; Greig-Smith, 1964). Обычно, она воспринимается как синоним 
единообразия (Dahl, 1956). Экологи растений, как правило, используют субъ-
ективные или интуитивные оценки сходства внешнего вида и состава сооб-
ществ для оценки гомогенности; более строго, следует рассматривать сред-
нюю встречаемость вида растения во всех районах исследуемой области, т. е. 
говорить об одинаковой вероятности обнаружения видов. Некоторые авторы 
ограничивают список видов, которые анализируются на случайность распре-
деления, или объединяют виды и рассматривают случайность распределения 
экологических групп видов (Curtis, McIntosh, 1950; Margaleff, 1958); другие 
(Dahl, 1956) рассматривают регулярность распределения как случайность 
размещения отдельных видов или групп. А. Кейтейна (Catana, 1964) называет 
не случайными распределения, если степень упорядоченности [non-
randomness] является одинаковой по всей площади учета. В многовидовых 
сообществах проверка однородности в статистическом смысле применяется 
редко и лишь для массовых видов (Curtis, McIntosh, 1951);  в этом случае, как 
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правило, гомогенность оценивается достаточно субъективно. Сообщества, 
которым будет соответствовать какой-либо или все статистические показате-
ли пространственной однородности, являются редкими или, во всяком слу-
чае, редко «демонстрируют» однородность через такие меры.  

Экологи растений оценивают однородность как отношение числа видов 
к площади описания (кривые вид–площадь; Poore, 1964) или как распределе-
ние частоты видов в классах, согласованных с «законом частоты» [law of fre-
quency] Раункиера (Dahl, 1956; McVean, Ratcliffe, 1962). Кривые вид–
площадь и частотные распределения основаны на неясной смеси видового 
богатства, разнообразия, размера выборки и размещения вида в пространст-
ве, что делает их крайне сомнительными для определения гомогенности 
(McIntosh, 1962; Greig-Smith, 1964). В последнее время чаще используют от-
ношение дисперсии между описаниями к расстоянию между ними, и отсут-
ствие достоверной корреляции между видами в качестве показателя гомоген-
ности (Goodall, 1954; Williams, Lambert, 1959; Dahl, 1960). 

Гомогенность рассматривается экологами животных в широком смысле, 
и Дж. Хатчинсон (Hutchinson, 1953) классифицирует причины отклонения от 
однородности, т. е. гетерогенность. Некоторые экологи животных использу-
ют разнообразие в качестве критерия гомогенности (Hairston, 1959; MacAr-
thur, 1960). Р. Мак-Артур (MacArthur, 1957) предложил модель разнообразия, 
в рамках которой плотности видов распределены случайно, что соответству-
ет некоторым сообществам животных (Kohn, 1959; MacArthur, 1960). Другие 
обнаружили группы животных, которые не вписываются в модель (Hairston, 
1964; King, 1964).  Р. Мак-Артур и А. Кон показали, что повышение одно-
родности выборки ведет к более тесному соответствию с моделью Мак-
Артура. Однако было показано (Hairston, 1959; Turner, 1961), что и рост гете-
рогенности в результате также ведет к модели Мак-Артура.  Ч. Кинг (King, 
1964) попытался примирить это противоречие. Р. Уиттекер (Whittaker, 1964) 
обнаружил, что растения в разных типах растительности не вписываются в 
модель Мак-Артура. Таким образом, модель предлагается в качестве индика-
тора гомогенности в естественных сообществах, и отклонения от нее, по-
видимому, вызваны их гетерогенностью.  

Дж. Хатчинсон (Hutchinson, 1958) применил термин «гомогенно разно-
образные» [homogeneously diverse] на площади, где масштабы экологической 
изменчивости малы по сравнению с перемещениями животных, и «гетеро-
генно разнообразные» [heterogeneously diverse] к области, которая включает в 
себя различия в среде обитания (сравни леса и пастбища).  Ч. Кинг (King, 
1964) отмечает, что модель Мак-Артура применима только для гомогенно 
разнообразных площадей. Однако нет никаких свидетельств того, что какой-
нибудь тест на гомогенность был использован в упомянутых выше статьях, 
кроме тех, что соответствовали модели Мак-Артура. И хотя экологи живот-
ных изучают распространение отдельных видов, подобно экологам растений, 
они редко применяют статистические критерии однородности в изучении со-
обществ.  Н. Хэирстон (Hairston, 1964) оценил однородность повсеместности 
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распространения видов птиц в ряде субъективно распознаваемых раститель-
ных местообитаний. Это напоминает методы многих экологов растений. 

Существует распространенное мнение, что организмы были распростра-
нены в природе в скоплениях или сообществах, которые являются однород-
ными внутри и гетерогенными между двумя или более такими скоплениями 
(Goodall, 1954). Некоторые экологи растений признают однообразное или 
однородное растительное сообщество сродни искусству (Dahl, 1956; Becking, 
1957). Некоторые экологи животных молчаливо, по крайней мере, согласны 
признать однородность сообщества, имеющего изменяемые статистические 
свойства, если некоторая гетерогенность в них может быть объяснена через 
включение видов из других сообществ (Hairston, 1959; King, 1964). Видовое 
богатство и разнообразие обычно называют характеристическими свойства-
ми предполагаемой однородности сообщества, что говорит о его организа-
ции. С другой стороны (Lambert, Dale, 1965), было показано, что гомоген-
ность не используется в экологических исследованиях. Выдвигается предпо-
ложение, что растительность гетерогенна и следует использовать специаль-
ные статистические методы, чтобы уменьшить неоднородность для достиже-
ния целей конкретного исследования. Для этого была предложена специаль-
ная техника (Williams, Lambert, 1959), которая направлена на выявление од-
нородных групп описаний, в которых отсутствует статистически достоверная 
корреляций между видами. Для небольших площадей эта техника дала инте-
ресные результаты. Однако, этот метод монотетический, предполагающий 
достаточно жесткую последовательности делений. Вероятность ошибка в та-
кого рода методах весьма высока (Beckner, 1959). В этой работе также отме-
чается, что монотетические методы не приводят к выделению естественных 
групп, хотя они могут привести к созданию достаточно полезной и четкой 
классификации. Еще одна проблема этого метода состоит в том, что последо-
вательность решений и, следовательно, результат будут заметно зависеть от 
размера выборки (Kershaw, 1961; Austin, личное сообщение).  

Важно иметь в виду, что термин «гомогенность» обычно используется 
экологами в двух смыслах (Greig-Smith, 1964):  (1) он применяется, как отме-
чалось выше, для [описания] пространственного распределения видов в от-
дельном сообществе или в отдельном состоянии (стадии) этого сообщества 
(конкретные сообщества в понимании экологов растений). (2) Он может так-
же применяться для сравнения данных, полученных из нескольких сооб-
ществ или вообще без привязки к пространственной структуре. В концепции 
стадий или состояний [concept of stand] или сообщества-единицы, обычно, 
предполагается значительная степень однородности в первом (пространст-
венном) смысле. Стадия иногда ассоциируется с представлениями о том, что 
это воспроизведение большего сообщества, представленного группой от-
дельных стадий, которые похожи друг на друга, т. е., которые являются го-
могенными во втором смысле. Трудно выбраться из этой исторически сло-
жившейся путаницы в терминах «сообщество» и «стадия».  Ч. Кинг (King, 
1964), например, пытаясь избежать путаницы, присущей слову «сообщест-
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во», использует понятие «ассоциации»; отличный пример, «из огня да в по-
лымя»  [going from frying pan to fire].  П. Клопфер (Klopfer, 1962) применяет 
термин «сообщество» только для социально взаимодействующих популяций 
животных (достаточно своеобразное и ограниченное использование). Другие 
авторы (Lloyd, Ghelardi, 1964) воспринимают «сообщество» как замкнутую 
[latch – защелка] территорию, масштабы которой совпадает с масштабом 
движений животных. Это похоже на «гомогенно разнообразные» области 
Хатчинсона, но, кажется, выглядит более наглядным для распределения по-
пуляции.  Н. Хэирстон (Hairston, 1964) строго избегает понятия «сообщест-
во» (отсутствует даже намек на определение), учитывая только сосущество-
вания видов в конкретном месте и времени. Он выводит свойства сообщества  
«из рассмотрения групп видов одновременно». Некоторые экологи растений 
(Lambert, Dale, 1965) предпочитают не замечать концепцию стадий, и их 
предположение состоит в том, что дело только в площади, которую они на-
зывают «местонахождением», которая описывает среду обитания и характе-
ризуется однородностью растительности (второй смысл термина «гомоген-
ность»). Такое использование понятия «местонахождение» вступает в кон-
фликт с его широко принятым смыслом для лесников и многих экологов. Все 
вышеизложенное может выглядеть как отклонение от темы, но на самом деле 
в основе многих проблем можно найти отсутствие четкой и последователь-
ной терминологии. В любом случае, гомогенность во втором смысле – кон-
статация сходства видового состава группы сообществ, стадий или описаний 
ансамблей организмов. Это называется гомотонностью [homotoneity] по Далю 
(Dahl, 1956, 1960). Стадии внутренне гетерогенны в первом или пространст-
венном смысле могут состоять из гомогенных групп в этом втором смысле. 
Был предложен ряд количественных показателей гомогенности описаний или 
стадий сообществ (Bray, Curtis 1957; Curtis, 1959; Dahl, 1960). Э. Даль пока-
зал то, что было предсказано индексом разнообразия Уильямса (Williams, 
1964) и предложил для оценки гомогенности новый «индекс единообразия» 
[index of uniformity], который представляет собой отношение среднего числа 
видов на выборку (богатство) в индексе разнообразия Уильямс (Williams, 
1964). 

Сходство было использовано экологами растений для сравнения различ-
ных описаний или стадий растительности. По сути, это утверждение об иден-
тичности видов, или их количества в двух или более стадиях. Ряд показате-
лей был разработан для измерения сходства стадий (Whittaker, 1952; Bray, 
Curtis, 1957; Austin, Orloci, 1966). Оценивается сходство всех возможных пар 
стадий (сообществ) и строится результирующая матрица значений сходства.  
Д. Гудолл (Goodall, 1963) описывает результат в геометрической модели как 
дисперсия точек (стадий) в многомерном пространстве. Чем более сходны 
стадии, тем более плотным получается кластер. Далее, если кластер гипер-
сферический [hyperspherical], это указывает на отсутствие межвидовой кор-
реляции, что является также свидетельством гомогенности. Сходство, по су-
ти, в этом случае идентично гомогенности группы стадий или описаний во 
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втором, описанном выше, смысле. В пространственной или геометрической 
модели сходство отождествляется с близостью (соседством), а, следователь-
но, его антоним, разница, равна расстоянию.  

Цель данной работы – исследовать отношения разнообразия и сходства, 
как описано выше, используя индекс сходства и предлагая индекс разнообра-
зия и некоторые производные от него.  

РАССТОЯНИЕ  В КАЧЕСТВЕ  МЕРЫ  СХОДСТВА  ИЛИ  
ОДНОРОДНОСТИ 

В последние десятилетия среди экологов растений и животных возрос 
интерес к использованию количественных методов для выражения сходства 
описаний организмов. Ранее было распространено мнение большинства эко-
логов растений, что ограниченное количество отдельных сообществ или 
групп сообществ, характеризующих растительность региона, можно исполь-
зовать в качестве основы для изучения животных сообществ (Gause, 1936; 
Park, 1941; Dice, 1952). Действительно, в последнее время интерес экологов 
животных при изучении сообществ животных совпадает с развитием многих 
[теоретических] представлений о природе растительных сообществ (Watt, 
1964; Poore, 1964). Как экологи растений, так и экологи животных разработа-
ли и используют целый ряд количественных мер сходства между описаниями 
или сообществами (Odum, 1950; Whittaker, 1952; Macfayden, 1954; Koch, 
1957; Bray, Curtis. 1957; Newbould, 1960; Martin, 1960; King, 1962). Эти меры 
флористического или фаунистического сходства могут быть взвешены коли-
чеством входящих в них видов. Эти меры для группы описаний сообществ 
могут быть объединены разными способами для оценки сходства внутри 
группы (Macfayden, 1957; Greig-Smith, 1964). 

М. Остин и Л. Орлоци (Austin, Orloci, 1966) на основании теоретических 
рассуждений утверждают, что расстояние – это вполне адекватная мера эко-
логического сходства стадий или сообществ. Расстояние обсуждается и в ка-
честве меры таксономического расстояния (Sokal, 1961; Sokal, Sneath, 1963). 
Термин «расстояние» [в данном контексте] не относится к пространствен-
ной связи объектов в природе. Это мера экологической отношения – сходство 
или близости двух сообществ или их описаний. Расстояние между двумя со-
обществами – квадратный корень из суммы квадратов разницы между мера-
ми каждого вида. Расстояние между двумя описаниями  j  и  h  рассчитывает-
ся по формуле: 
 

å
=

-=
S

i
ihijjh XXD

1

2)(  . 

 
где  X – количество  i-го  вида в описании  j  и  h,  соответственно; S – коли-
чество видов. Два описания, состоящих из трех видов, представимы как точ-
ки в трехмерном пространстве. Формула одинаково справедлива и за преде-
лами трех измерений, в n-мерном пространстве (гиперпространстве). Каждый 
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вид теоретически представляет ось в таком гипотетическом пространстве. 
Сходство набора описаний представлено матрицей значений расстояния ме-
жду описаниями. Если количество вида у разных описаний одинаково, то по 
этой оси они идентичны, расстояние между ними равно нулю. Методы обоб-
щения таких матриц рассматриваются Л. Орлоци (Orloci, 1965).  

ИНДЕКС  РАЗНООБРАЗИЯ 
Любое описание сообщества можно представить как точку в простран-

стве (реальном или мнимом). Эта точка задается следующим выражением:  
 

å
=

S

i
in

1

2  . 

 
В этой и последующих формулах  n – число особей одного вида,  S – ко-

личество видов. Это выражение представляет собой расстояние описания от 
«нуля» – описания «голого места» [bare ground with zero individuals], участка, 
лишенного растительности. Это не расстояние между двумя описаниями, это 
просто значение для одного описания. Точка определяется расстоянием от 
начала координат системы с числом осей равным числу видов. Здесь  n – 
число особей каждого из видов, встреченных в описании («стоимость» каж-
дого вида, если проведена полная перепись всех особей всех видов). Индекс, 
таким образом, зависит от числа особей в образце и от их распределения по 
видам. Следовательно, это выражение является мерой разнообразия. 

С увеличением размера выборки (N – общее число особей всех видов), 
темпы роста индекса зависят от добавления новых видов и от распределения 
их особей среди видов. В случае достаточно простого сообщества (такого, 
как дюны покрытые только песчаным травами [dune grass]), новые виды 
практически не добавляются, а только изменяется количество особей уже за-
регистрированных видов. При описание такого сообщества, как тропический 
лес (теоретически экстремальный вариант), при увеличении объема выборки 
каждая новая особь может представлять новый вид. Таким образом, для лю-
бого числа видов  (S)  и общем числе особей всех видов  (N), с одной сторо-
ны, можно для каждого вида иметь одинаковое количество особей  (

S
N ), или 

может наблюдаться ситуация, когда один вид представлен максимальным 
количеством особей, а другие – только по одной особи. Например, при  N = 
100  и  S = 4, каждый вид может иметь 25 особей (в среднем), или один вид 
может иметь 97 особей, а еще три вида – по одной. Максимальное значение 
индекса при любом сочетании  N  и  S  будет: 
 

)1()]1([ 2 -+-- SSN  . 
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Эта формула представляет собой простой случай, когда один вид имеет 
максимально возможное число особей, а все остальное представлены только 
одной особью. Если S = 1, значение индекса равняется  N, максимально воз-
можная величина. Минимально возможное значение индекса для любой ком-
бинации  N  и  S  имеет вид: 

S
S
N

S
N

S
NS ==2)(  . 

Это выражение описывает ситуацию «полного равноправия», все виды 
имеют одинаковое число особей. Если  S = N,  значение индекса равняется 

N , минимально возможное значение. В табл. 1 приведены максимальные и 
минимальные значения для различного числа видов в выборке из  100 особей. 
 
 

Таблица 1 

Максимум и минимум индекса  å
=

S

i
in

1

2   для выборки из 100 особей  

с учетом количества видов 
 

Число видов max  индекса min  индекса 
1 100,00 100,00 
2 99,00 70,01 
4 97,00 50,00 
5 96,02 44,72 
10 91,06 31,62 
20 81,12 22,36 
50 51,48 14,14 
75 27,39 11,42 
90 14,49 10,52 

100   S = N 10,00 10,00 

ВЛИЯНИЕ  ОТБОРА  ПРОБ 
В любой серии описаний значение индекса возрастает как (N) в случае, 

когда все особи принадлежат одному виду (S =  1),  и как ( N ), если каждая 
новая особь – это новый вид (S = N). Любое промежуточное распределение 
особей среди видов попадает между этими двумя крайними вариантами. 
Рис. 1 иллюстрирует рост значений индекса с увеличением числа особей для 
некоторых естественных растительных сообществ (кривые 2-4), теоретиче-
ский максимум (N = 1; кривая 1) и минимум (N = S; кривая 5). Как видно из 
рисунка, дополнительный отбор образцов искусственных и естественных со-
обществ различной степени гомогенности с увеличение числа особей отра-
жается в почти линейном росте индекса, а темп этого роста (т. е., наклон ли-
нии) регулируется добавлением новых видов и распределением особей меж-
ду ними. 

В искусственных сообществах, построенных так, что каждый вид имел 
равное число случайным образом распределенных особей, рост значений ин-
декса весьма приближен к теоретически ожидаемым значениям. В искусст-
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венных сообществах, содержащих заданное число особей, с ростом числа ви-
дов значение индекса разнообразия растет (наклон линии) медленнее.  

 
 

Рис. 1.  Рост индекса å
=

S

i
in

1

2  с увеличением размера выборки (числа особей). 

Кривая 1. Теоретический максимум – (N = 1). 
Кривая 2. Выборка лиственных пород деревьев умеренных лесов (8 видов). 
Кривая 3. Выборка описаний травянистых сообществ песчаных дюн (15 видов). 
Кривая 4. Выборка деревьев тропических лесов (82 вида). 
Кривая 5. Теоретический минимум – (S = N).  

 
Несколько методов получения выборок описаний были использованы в 

качестве экзаменационных для оценки работоспособности индекса разнооб-
разия. Наиболее простой и прямой метод – это выбор серии случайных точек 
и определение ближайших к ним особей некоторых видов [метод «ближай-
шего соседа»]. С помощью этого метода из  100 особей (только деревья) в 
лесных сообществах было получено значение индекса  55,3.  Метод «четырех 
ближайших соседей» [quarter method] (Cottam, Curtis, 1956) для тех же самых 
популяций деревьев дал значение индекса равное  57,8, в то время как метод 
квадратных пробных площадей –  58,8. Значение индекса, вычисленное по 
всему набору особей, было  57,2. Пять отдельных «послойных» [stratified] 
случайных выборок из 100 особей в рамках метода «четырех ближайших со-
седей», использующих популяции еще одних лесных древесных растений, 
дал значения в диапазоне от  52,5  до  56,8 (средняя  54,5). В целом, темпы 
роста были похожи для всех сравниваемых методов и для случайно смодели-
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рованных искусственных популяций, и для естественных популяций, в том 
числе неслучайного распределения. 

Это позволяет ожидать, что агрегации особей дадут результат для не-
большого числа видов такой же, с которым мы уже сталкивались – более вы-
сокие значения индекса для любого размера выборки. Описания квадратных 
пробных площадей (по 100 особей) для искусственного сообщества  712 осо-
бей  и  25 видов (все случайно распределены) дало значение индекса  30,9. 
Если те же виды «образуют заросли», тесно сгруппированы, индекс разнооб-
разия равен  39,4.  Этот эффект еще более выражен, если используется метод 
квадратных пробных площадей, а не метод ближайшего соседа для случайно 
отобранных точек.  

КАЧЕСТВЕННЫЕ  И  КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ  ДАННЫЕ 
Описания сообществ можно сравнивать просто отмечая присутствие или 

отсутствие видов (качественные данные), или для каждого вида можно ис-
пользовать некоторую количественную меру (например, плотность). Если 
используется присутствие и отсутствие видов, то видовое богатство сооб-
ществ задается общим списком видов. Если сообщество является максималь-
но разнообразным (S = N), нет никаких различий между качественными и ко-
личественными данными. Это говорит о том, что использование количест-
венных данных в сравнении сообществ преуменьшает разнообразие, и боль-
шее число видов представлены одной или малым числом особей. Качествен-
ные данные, просто констатация видового богатства с предположением о 
равной плотности (т. е. все 1), всегда подразумевают получение максималь-
ного разнообразия. Значение индекса для любого описания, когда  S = N  
(т. е. для качественных данных),  N , что, таким образом, свидетельствует о 
качественной составляющей данных. Если используются количественные 
данные, то часть общего индекса, относящегося к количественным данным 

выборки записывается следующим образом:  Sn
S

i
i -å

=1

2  . 

Если разнообразие увеличивается, то доля индекса, относящаяся к коли-
чественной составляющей, уменьшается и при  S = N,  становится равной  0.  
И наоборот, качественная составляющая увеличивается до 100%.  Рис. 2 де-
монстрирует зависимость качественной компоненты при максимальном и 
минимальном разнообразии значений, соответственно. Отношение мини-
мального к максимальному разнообразию уменьшается, а при росте числа 
видов становится близким к  1 (табл. 2). Это просто означает, что количест-
венный компонент данных становится менее значимым в ситуации, когда  S  
приближается к  N. 
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Рис. 2.  Качественная компонента разнообразия в процентах от минимального  
размера разнообразия (1 линия) и максимального разнообразия (линия 2)  

для сообщества с числом видов в выборке  100 особей. 
 

Таблица 2 
Отношение максимального к минимальному разнообразию 

для различного числа видов в выборках по 100 особей 
 

Число видов max  разнообразия 
min  разнообразия 

1 0 
2 29,44 
4 16,69 
5 13,89 
10 7,65 
20 4,11 
50 1,77 
75 1,22 
90 1,05 

100   S = N 1,00 
 

Качественные данные делают разнообразные описания «более похожи-
ми», чем меньше реальные различие описаний. Если два описания по «при-
сутствию–отсутствию» видов (качественные данные) различаются по двум 
видам, то расстояние будет 2  = 1,414;  если они различаются по  200 видам, 
расстояние –  200  = 14,14.  Разница в числе видов возросла в  100 раз, но 
расстояние увеличилось только в  10 раз. В матрице значений расстояний, в 
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которые некоторые экстремальные описания могут флористически полно-
стью отличаться от других, величина расстояния будет несоизмеримо боль-
шей между менее разнообразными описаниями. (Расстояние между двумя 
описаниями с минимальным разнообразием = расстоянию с максимальным 
разнообразием  NХ ). Расстояние в качестве меры сходства это, в конечном 
итоге, сравнение разнообразия двух образцов.  

Если количественные параметры [видов] любых двух описаний распо-
ложить в порядке убывания, любое множество может быть сравнено с лю-
бым другим, даже если они не имеют ничего общего. Наблюдаемое разнооб-
разие любого описания, таким образом, может быть сравнено с некоторыми 
другими (естественными или теоретическими) описаниями, что позволяет 
(MacArthur, 1960) говорить о максимальном или минимальном разнообразии. 

Индекс, описанный выше, является на самом деле дополняющим разно-
образие. Индекс, который имеет прямое отношение к разнообразию, получа-
ется путем вычитания из 1 (табл. 3). Разнообразие любой выборки определя-
ется: 
 

Таблица 3 

Максимум и минимум индекса  1 – å
=

S

i
in

1

2   для выборки  

из 100 особей с учетом количества видов 
 

Число видов max  индекса min  индекса 
1 0,0 0,0 
2 0,99 29,29 
4 2,99 50,00 
5 3,98 55,28 
10 8,94 68,38 
20 18,88 77,64 
50 48,52 85,86 
75 72,61 88,58 
90 85,51 89,48 

100   S = N 90,00 90,00 

N – å
=

S

i
in

1

2  . 
 

(1) 
Максимальное разнообразие для данных  N  и  S  задается следующим 

соотношением: 
N – 

S
N  .  

(2) 
Абсолютный максимум разнообразия (S = N) для всех  N  есть,  N – N . 
Минимальное разнообразие для данных  N  и  S  задается следующим 

соотношением: 
N – )1()]1([ 2 -+-- SSN  .  

(3) 
Абсолютный минимум разнообразия (S = 1)  есть,  N – N = 0. 



 117 

Зависимость этих выражений показана на рис. 3. 
Значения этих выражений с увеличением размера выборки (N) возрас-

тают и применяются для сравнения описаний такого же размера.  

Индекс  
NN

nN
S

i
i

-

- å
=1

2

   

 
(4) 

имеет то преимущество, что, выражая наблюдаемое разнообразие как 
долю абсолютного максимума разнообразия для данного  N,  колеблется от  
0, если существует только один вид, до  1, если разнообразие максимально 
(табл. 4).  Рис. 4 показывает зависимость этого индекса от числа видов.  

 

 
 

 

 
 

Рис. 3.  Зависимость значений индексов 
разнообразия (1-3); см. текст.  

Верхнее и нижнее уравнения – значения  
для теоретического минимального и  

максимального разнообразия, соответственно.  
Три промежуточных значения представляют 

собой диапазон возможных значений для 
20 видов, в выборке из 100 особей. 

Рис. 4.  Зависимость индекса  
разнообразия (4) от числа видов  

в выборке из 100 особей.  
Кривая 1.  Максимум теоретического 

разнообразия.  
Кривая 2.  Минимум теоретического 

разнообразия.  
Кривая 3.  Максимально возможная (%) 

плотность основных доминирующих видов. 
Кривая 4.  Среднее число особей  

каждого вида (N/S) 
 

Таблица 4 
 Разнообразие в процентах от теоретически максимально  

возможного для данного числа видов и 100 особей [формула (4)] 
 

Число видов Минимум Максимум 
1 ,00 ,00 
2 ,01 ,32 
4 ,03 ,55 
5 ,04 ,61 
10 ,09 ,75 
20 ,20 ,86 
50 ,53 ,95 
75 ,80 ,98 
90 ,95 ,99 
100 1,00 1,00 
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Как только особи сосредоточены в одном или нескольких видах, разно-
образие уменьшается, хотя число видов остается тем же. Р. Уиттекер 
(Whittaker, 1964) и П. Ричардс (Richards, 1952) отмечают, что степень доми-
нирования одного вида связанна с видовым богатством обратной зависимо-
стью. Как подчеркивает Ричардс, нет ничего эзотерического [тайного, скры-
того] в том, что  «чем больше доля особей, приходящихся на один вид, тем 
меньше «места» [the less room] останется для других». Зависимость макси-
мально возможной представленности наиболее важных видов [N – (S – 1)] и 
противоположная крайность, когда все виды имеют среднее число особей 
(N/S ), показана для индекса разнообразия (4)  на рис. 4.  

Отношение наблюдаемого разнообразия к максимально возможному 
разнообразию для данных  N  и  S  (т. е., если все виды представлены одина-
ковым числом особей) определяется как: 

S
NN

nN
S

i
i

-

- å
=1

2

 . 

 
 

(5) 

Отношение наблюдаемого разнообразия к минимально возможному раз-
нообразию для данных  N  и  S  задается следующим выражением: 

)1()]1([ 2

1

2

-+---

- å
=

SSNN

nN
S

i
i

. 

 
 

(6) 

Уравнения (5) и (6)  также представляют собой индексы, значения кото-
рых меняются в диапазоне от  0  до  1.  Значение разнообразия также может 
быть рассчитано и для любого теоретического распределения особей по ви-
дам (MacArthur, 1960). 

Индексы (4), (5) и (6) следует использовать в качестве отправной точки 
для сравнения распределений особей по видам, которые нельзя найти в 
большинстве природных сообществ. Однако они не являются совершенно 
нереалистичными, так как описания сотен особей, принадлежащих только 
пяти или шести видам, составляют от 90 до 99% (ситуация приближается к 
теоретическому минимуму возможного разнообразия;  Frolik, 1941; Hanson, 
1951). Некоторые виды тропических лесов описываются сотнями видов, 
большинство из которых представлено одним или несколькими особями (не 
более 5% от общей суммы; Poore, 1964); эта ситуация приближается к теоре-
тическому максимуму разнообразия.  

РАЗНООБРАЗИЕ  И  РАССТОЯНИЕ 
Расстояние между двумя описаниями (A  и  B), которые совершенно раз-

личны и не имеют общих видов, будет равно: 

åå +
S

i
B

S

i
A nn 22  . 

Если описания  A  и  B  одновидовые, расстояние будет равно: 
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22
BA NN +  . 

 
Третье описание  C,  которое не имеет общих видов  с  A  или  B (но которые 
максимально разнообразны), будет иметь расстояние от  А  равное:  
 

å+
S

i
CA nN 22  . 

 
Если сравнение проходит по той же выборке  N, то описание  C  по ве-

личине расстояния будет ближе  к  А,  чем  B   к  A.   Таким образом,  очень 
разные описания будут выглядеть более похожими, чем другие, менее разно-
образные. Это связано с тем, что задаваемое число особей оказывает большее 
влияние на значение расстояния в представленном пространстве видов с за-
данным распределением особей, чем появление особи, которая является пер-
вым представителем нового вида. Обратное также верно: эффект влияния 
числа особей на разнообразие максимален, если, во-первых, особей, пред-
ставляющих собой новый вид, становится все меньше, и, во-вторых, если 
найденная особь принадлежит виду, уже представленному другими особями. 

СРАВНЕНИЕ  ИНДЕКСОВ  РАЗНООБРАЗИЯ 
Предлагается несколько индексов разнообразия (см.: Whittaker, 1964). 

Некоторые из них, основанные на гипотезах о распределении особей по ви-
дам, здесь не рассматриваются. Другие не зависят от теории о распределении 
особей по видам и сравнивается здесь с предлагаемым индексом. 

Один из индексов привнесен [в экологию] из теории информации, кото-
рая в последнее время широко используется в работах экологов животных, и 
подробно обсуждается в работе Р. Маргалефа (Margalef, 1958) и используется 
другими исследователями (Hairston, 1959; R. MacArthur, J. MacArthur, 1961; 
Patten, 1962; Lloyd, Ghelardi, 1964). Этот индекс имеет следующий вид: 

å
=

-=
S

r
eD

1
PrlogPr  . 

В этой формуле можно использовать натуральный логарифм (Hairston, 
1959; R. MacArthur, J. MacArthur, 1961) или логарифм с основанием 2 (Lloyd, 
Ghelardi, 1964). Результаты будут сходны, но нормированы в различных еди-
ницах; если имеем дело с натуральным логарифмом, то единица измерения 
будет называться  nat; если используется логарифм по основанию 2, то – bit.  
Pr – доля отдельных видов в общей плотности (в процентах). В наших обо-
значениях имеем следующий вид этого уравнения: 
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 120 

Уточнение этого показателя можно найти в работах (Ashby, 1956; 
Abramson, 1963). Эта величина является суммой пропорций отдельных видов, 
умноженной на отрицательный логарифм этих пропорций. Диапазон измене-
ний значений этого индекса – от 0 (loge от 1), если все особи одного вида, до  
logeN,  если количество видов равно числу особей. Индекс максимален для 
любого  S,  если все виды имеют равное количество особей, и минимален, ес-
ли особи сконцентрированы в одном из видов. В табл. 5  представлены мак-
симальные и минимальные значения этого индекса в ситуации, когда число 
особей равно  100, а число видов – меняется. Этот показатель является мерой 
информации в группе объектов (видов), которые имеют разную вероятность 
представленности, т. е., число особей. Информация максимальна, когда веро-
ятности (плотности) всех видов равны. Потом она равна logeS. Информация 
равна  0, если существует только одна возможность распределения особей по 
видам (все особи одного вида, т. е. разнообразие 0).  
 

Таблица 5 
Максимум и минимум информационного индекса разнообразия 

для выборки из 100 особей с учетом количества видов 
Число видов min  разнообразия max  разнообразия 

1 0 0 
2 0,69 0,06 
4 1,38 0,17 
5 1,60 0,23 

10 2,30 0,50 
20 2,98 1,04 
50 3,90 2,60 
75 4,20 3,75 
90 4,41 4,34 
100 4,60 4,60 

 
Эколог обычно определяет количество живых организмов по последова-

тельности наблюдений, в которой он сталкивается с ними в серии описаний. 
Каждая дополнительная особь добавляет ему знания о сообществе. Принято 
считать, что адекватное представление о бедном [в видовом отношении] со-
обществе достигается только после того, как будут описаны несколько ос-
новных видов, в то время как богатые и разнообразные сообщества требуют 
более подробного изучения (учета максимума особей). Как правило, эколог 
не озабочен точностью последовательности или положением каждой особи в 
серии, но его данные часто включают в себя число особей каждого вида. 
Суммарное количество информации, определяется по числу особей и общему 
числу встреченных видов. Этот индекс будет максимальным, если каждая 
особь принадлежит к другому виду, будет уменьшаться при группировке осо-
бей по некоторым видам и станет минимальным, если все особи принадлежат 
одному виду. Это ведет к снижению информации за счет избыточности или 
повторения особей того же вида. При уменьшении количества особей обна-
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руживается меньше новых видов, и новые особи «добавляются» к уже встре-
ченным видам примерно в пропорции к их плотности в сообществе, т. е. из-
быточность увеличивается. На рис. 5 показано распределение этого индекса в 
выборке из 100 особей. Он рассчитан как процент от максимального значе-
ния и в сравнении с некоторыми другими индексами. 

Индекс Симпсона (Simpson, 1949) – сумма квадратов долей видов  å
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или, в принятых в статье обозначениях,  å
=

÷
ø
ö

ç
è
æS

r

i

N
n

1

2

.   Он варьирует от  1,  если 

все особи принадлежат одному виду. Он стремится к  0  при  S → N  и с рос-
том  S. Этот индекс является обратной формой разнообразия; его дополнение 
имеет прямое отношение к разнообразию. В табл. 6 представлены значения 
индекса Симпсона, а на рис. 5 показано его распределение по сравнению по-
казателями, которые обсуждались выше. Оценка точности этого индекса 
(Simpson, 1949; Greig-Smith, 1964) задается следующим образом: 

)1(
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-
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К. Уильямс (Williams, 1964) связывает [inverts] это с тем, что увеличение 
ценности индекса имеет прямое отношение к разнообразию и его оценке. 

 

 
Рис. 5.  Сравнение распределений максимального и минимального  

разнообразия для трех индексов разнообразия.  
Три нижние кривые – минимальные значения, три верхние – максимальные; 

сплошная линия – информационный индекс:  å
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прерывистая линия – дополнение индекса Симпсона:  1 – å
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«тире-точка» линия – индекс разнообразия (4). 



 122 

Таблица 6 
Зависимость индекса Симпсона от  N 

для выборки из 100 особей с учетом количества видов* 
 

Число видов min  разнообразия max  разнообразия 
1 1,00 1,00 
2 0,98 0,50 
4 0,94 0,25 
5 0,92 0,20 

10 0,83 0,10 
20 0,66 0,05 
50 0,26 0,02 
75 0,075 0,013 
90 0,021 0,011 
100 0,010 0,010 

* – преобразованный (дополненный) индекс Симпсона. 

ОБСУЖДЕНИЕ 
Р. Жерар (Gerard, 1965) предлагает такой комментарий: «Прежде чем 

проводить измерения, следует подумать о сути явления [правом деле – right 
things]; найти эту суть в науке является крупнейшим достижением; сущность 
более важна, чем расчеты». В этом и заключается основная трудность эколо-
гии. Измерения некоторых параметров сообщества (таких как разнообразие, 
устойчивость или продуктивность) становятся интерпретируемыми только 
тогда, когда сущность, ради которой они [измерения] проведены, имеет 
смысл. Традиционная вера, особенно среди экологов растений (фитосоциоло-
гов), в существование гомогенного сообщества в качестве различимой «на 
глаз эколога» органической сущности в настоящее время вызывает много 
споров. И все же она остается аксиомой для многих современных экологиче-
ских исследований. Р. Беирс (Beyers, 1963), например, начинает свою статью 
такой сентенцией: «Флора и фауна Земли сгруппированы в сообщества, ко-
торые имеют определенную структуру и организацию». Если бы это было 
правдой, измерение разнообразия и других свойств таких сообществ можно 
было бы легко провести и дать соответствующие объяснения. Тем не менее, 
по-прежнему, остается еще много спорных вопросов о природе, определении 
и распознавании сообществ организмов. Дефиниция сообщества изменяется 
в диапазоне от четкого и строгого определения (сообщества и его свойств) до 
старательного избегания любого определения.  

Последние результаты в области количественных методов исследования 
показывают, что они могут быть весьма полезны при описании объектов или 
сообществ, а также в обеспечении количественного анализа данных, полу-
ченных при изучении индивидуальных объектов. Разработка эффективных и 
быстрых методов обработки данных в сочетании с ростом доступности ком-
пьютерных средств, делает возможным использование достаточно изощрен-
ных методов количественного анализа и методик оценки степени неоднород-
ности данных. Сущности, по Жерару, подразделяются и анализируются вме-
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сте со своим окружением, и эколог называет их по-разному: стадии, описа-
ния, сообщества или ассоциации. Как происходит это деление и то, что под-
разделяется, крайне важно; все это актуально и необходимо для эффективно-
го использования методов разграничения, описания и сравнения репрезента-
тивных групп организмов.  М. Пуэ (Poore, 1964) отмечает необходимость ис-
пользования адекватных мер [оценки] однородности (гомогенности), разно-
образия и размера образцов-описаний, которые являются важными аспектами 
оценки сообщества. В настоящее время количественные методы в контексте 
аналитического подхода хорошо разработаны; а вот сущностные (в смысле 
целеполагания) и количественные синтетические методы развиты слабо. На-
блюдается слабая интеграция между работой экологов растений, в течение 
длительного времени изучавших растительные сообщества и их свойства, и 
экологов животных, начавших подобные работы лишь в последнее время. 
Оба подхода, как отмечалось во введении, важные для решения поставлен-
ных задач путем использования аналогичных концепций, терминологии и 
методов. Путаница и ненужное дублирование усилий привели к отказу при-
знать общие позиции в концепции и методике и, как обычно, к дублирова-
нию или противоречиям в терминологии. Поэтому некоторые из самых инте-
ресных и важных «сущностных» проблем, стоящих перед экологами, не бу-
дут адекватно решены. Из этого не следует, что необходимо определить при-
верженность к определенной системе классификации или даже убеждение в 
том, что такие классы существуют. Действительно, возможно рассмотрение 
распределения организмов как континуума, который лучше изучать метода-
ми ординации, просто пытаясь достаточно объективно разделить его на сег-
менты.  

Р. Маргалеф (Margaleff, 1958), отмечает, что исследование гомогенности 
не может быть отделено от определения «биоценотических единиц»; и дейст-
вительно, это и есть суть проблемы. Если разнообразие – это свойство гомо-
генного сообщества, это сообщество должно быть идентифицировано и опи-
сано, а его однородность – проверена. Если декларировать гомогенность (ли-
бо как однородность в конкретном случае – в пространстве, либо как абст-
рактную сущность), это должно быть подтверждено соответствующими на-
блюдениями в дополнение к демонстрации того, что разнообразие сообщест-
ва соответствует некоторой теоретической модели. Поскольку общепризна-
но, что строгой гомогенности в статистическом смысле нельзя наблюдать в 
природных сообществах, разнообразие должно оцениваться в отношении не-
которых определенных пределов гетерогенности или непохожесть, а не мни-
мой однородности.  

К решению этой проблемы подошел Р. Уиттекер (Whittaker, 1960), введя 
в рассмотрение три типа разнообразия. Первый тип, измеряется (Williams, 
1964) индексом «альфа-разнообразия», – разнообразие сообщества. Это озна-
чает степень гомогенности (однородности) изученных описаний. Второй, 
«бета-разнообразие» – это степень изменения состава сообщества по гради-
енту среды (разнообразие между сообществами). Этот тип разнообразия, 
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обычно, измеряется индексами сходства. Уиттекер предлагает в качестве ме-
ры бета-разнообразия отношение индекса альфа-разнообразия Уильямса для 
объединенной пробы вдоль «ценоклина» [coenocline] к индексу альфа-
разнообразия отдельного описания. В качестве альтернативы он предлагает 
использовать индекс полноты насаждения или сходства описаний, отнесен-
ные к расстоянию между описаниями в пространстве [distance on the ground]. 
Бета-разнообразие – это что-то вроде «гетерогенно разнообразных» областей 
Хатчинсона (Hutchinson, 1958), как это было описано ранее в этой статье. 
Третий тип «гамма-разнообразие» представляет собой разнообразие всех со-
обществ, взятых из различных местообитаний [фактически, разнообразие 
ландшафтов]. Гамма-разнообразие измеряется просто флористическим или 
фаунистическим богатством и, предположительно, является функцией альфа- 
и бета-разнообразия. 

Альфа-, бета-, и гамма-разнообразие, как описано Уиттекером, учитыва-
ет разные степени неоднородности. Трудно отделить бета- от гамма-
разнообразия, так как обе категории явно зависят от диапазона изменений, 
который подлежит исследованию. Подходы к оценке бета-разнообразия ис-
пользуют представления о разнообразии применительно к определенной гео-
графической территории с широким спектром местообитаний. Понятно, для 
того что бы указать некоторым способом диапазон дифференциации сообще-
ства, т. е. степень гетерогенности, необходимо максимально использовать в 
экологических исследованиях понятие «разнообразия». Концепции разнооб-
разия пока имеет ограниченное применение в экологических исследованиях, 
что связано с отсутствием четких указаний на гомогенность выборок или со-
обществ, в которых разнообразие измеряется.  

Как видно из рис. 5, три рассмотренных здесь индекса разнообразия 
имеют сходное распределение. Нет никакой видимой причины, почему сле-
дует отдать предпочтение одному из них. Индексы разнообразия на основе 

значения  å
=

S

i
in

1

2   выводятся из формулы расстояния, которая, по сути, срав-

нивает разнообразие двух выборок. Эти индексы – особый случай измерения 
расстояния. Преимущество подхода состоит в представлении данных в виде 
точек в знакомом метрическом пространстве и в знакомой системе коорди-
нат, позволяющей легко вычислять расстояние. Расстояние – это мера подо-
бия, которая, по сути, является основой для сущности [гомогенности сооб-
щества]. Попытки определить индекс разнообразия представляют собой 
важный шаг в описании свойств этой сущности сообщества организмов.  
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