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АННОТАЦИЯ

На примере Средней Сибири анализируются зависимости видового богатства (альфа-разнообразие)
высших сосудистых растений от климатических ресурсов их местообитаний на различных уровнях
организации растительности, различающихся пространственными размерами - от ботанико-географи-
ческих (флористических) районов и крупных типологических подразделений (типы степей) до конк-
ретных фитоценозов. Показана также обусловленность некоторых аспектов экосистемного (на примере
породного и типологического составов лесов) и популяционного (на примере климатипов Pinus sylvestris
L. и Larix sibirica Ledeb.) биоразнообразия климатическими факторами.

На всех уровнях организации растительного покрова видовое богатство прямо пропорционально
увеличению теплоресурсов, если увлажнение не лимитировано. С ограничением увлажнения количе-
ство видов уменьшается. Для крупных территориальных единиц (флористических районов) видовое
богатство увеличивается пропорционально увеличению климатопического разнообразия территории,
оцененного количеством сочетаний климатических показателей на единице площади.

Конвенция по биоразнообразию (БР), при-
нятая представителями мирового сообщества
в 1992 г. в Рио-де-Жанейро, констатирует
"...непреходящую ценность биологического
разнообразия, а также экологическое, гене-
тическое, социальное, экономическое, науч-
ное, воспитательное, культурное, рекреаци-
онное и эстетическое значение биологичес-
кого разнообразия и его компонентов... а так-
же ...большое значение биологического раз-
нообразия для эволюции и сохранения под-
держивающих жизнь систем биосферы..." [1].
Учитывая актуальность глобального измене-
ния климата, авторы сводки "Глобальное био-
разнообразие в меняющейся окружающей
среде", вышедшей в 2001 г. [2], ставят зада-
чу находить количественные связи между БР
и климатическими параметрами для возмож-
ности прогноза. В вышедшем в конце 2003 г.

четвертом томе Третьего доклада МГЭИК
[3] таких оценок все еще нет.

В настоящей работе мы попытались по-
казать обусловленность некоторых аспектов
биоразнообразия климатическими условия-
ми на различных уровнях организации рас-
тительности в Средней Сибири: ландшафт-
ном, экосистемном (различной протяженно-
сти) и популяционном. Мы провели сопря-
женный анализ видового богатства высших
сосудистых растений в зависимости от кли-
матических ресурсов для флористических
районов площадью порядка 103 км2, лесных
выделов (1010 км2) и фитоценотических пло-
щадок (10-2 км2).

Ландшафтный уровень. Биоразнообразие
флоры и фауны определяется разнообрази-
ем условий среды, для которого принят тер-
мин "экотопическое разнообразие" [4]. Сле-
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дуя терминологии В. Н. Сукачева [5] в опре-
делении экотопа, мы будем считать климато-
пическим разнообразием территории спектр
(набор) различных климатопов, составляю-
щих ее местообитаний. Под климатопом мы
понимаем часть климатического гиперпрос-
транства, принадлежащую относительно
однородному участку, местообитанию, харак-
теризуемому определенными значениями
климатических параметров.

Общие глобальные тенденции увеличения
биоразнообразия от полюсов к экватору и от
высокогорий к низкогорьям, связываемые с
увеличением тепла, давно известны биогео-
графам [7, 8]. На территории Сибири эти тен-
денции отображены в работах Л. И. Малы-
шева [9, 10], Миркина и др. [11] и других. В
этих работах также отмечается повышенный
уровень биоразнообразия в горных районах в
сравнении с равнинными. Л. И. Малышев [9]
показал, что между богатством флоры реги-
онов и теплообеспеченностью (числом дней с
температурой выше 0 °С), сухостью клима-
та и гористостью существует высокая корре-
ляция, подтверждаемая коэффициентом де-
терминации 92 %. И. В. Веневская с соавтора-
ми [12] использовали похожие показатели -
суммы температур выше 0 °С, годовые осад-
ки и абсолютную высоту для определения

флористического богатства на территории
земного шара.

Мы связали флористическое богатство
Средней Сибири не только с абсолютными
климатическими показателями, но и с отно-
сительными, выраженными климатопическим
разнообразием, чтобы наглядно показать воз-
можности реализации биоразнообразия в
объеме ландшафта.

Карта климатического разнообразия по-
строена в пределах окна 50-75° с.ш. и 60-
120° в.д., включающего в основном террито-
рию Западной и Средней Сибири с прилега-
ющими с юга горами Южной Сибири. В каче-
стве климатических параметров выбрали
июльскую температуру, характеризующую
теплообеспеченность, и комплексный индекс
увлажнения (КИУ), равный отношению июль-
ской температуры к количеству годовых осад-
ков в миллиметрах, умноженному на 100. Про-
странственное распределение каждого из
этих показателей по территории Сибири
рассчитано на основе зависимостей этих по-
казателей от абсолютной высоты, широты
и долготы. Для интерполяции значений в уз-
лах сетки мы применяли множественные
регрессионные линейные уравнения и сплай-
новое сглаживание полиномами второй сте-
пени.

Рис. 1. Фрагмент карты реализованных сочетаний климатических индексов: коэффициент увлажне-
ния/температура июля (сетка 3×2 градуса). С 1 по 14 - градации реализованных сочетаний значений

комплексного индекса увлажнения (КИУ) и температуры июля.
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Рис. 2. Карта изолиний показателя климатопического разнообразия (ПКР).

Для выявления размера площади, при ко-
тором сложность ландшафта в наибольшей
степени влияет на флористическое богатство,
оверлеи этих климатических слоев в растро-
вой ГИС были сопряжены с сетками разных
размеров - с ячейкой от 0,1 × 0,1° до 4 × 4°.
В результате выбрана сетка три градуса по
долготе и два градуса по широте, что в сред-
нем соответствует площади около 40 000 км2.
За показатель климатопического разнообра-
зия (ПКР) мы принимаем количество сочета-
ний климатических градаций в ячейке 2×3
градуса. На рис. 1 показан фрагмент карты
сочетаний июльской температуры и КИУ для
Сибири. В легенде карты показаны реализо-
ванные сочетания из возможных четырех гра-
даций каждого показателя. ПКР (рис. 2) по
территории Сибири варьирует от 1 до 11,
при этом его наибольшие значения отмеча-
ются в горах, изменяясь от 4 на севере (пла-

то Путорана, Анабарское) до 10-11 на юге
(горы Южной Сибири), в то время как на
равнинах ПКР составляет 1-2 на севере и
4-6 на юге.

Сравнение полученной карты климатопи-
ческого разнообразия с картой Л. И. Малыше-
ва [10] количества сосудистых растений на
площади 10 000 км2 (рис. 3) показывает, что
флористическое богатство увеличивается с
ростом климатопического разнообразия.

Пятнадцать флористических районов Си-
бири Малышева и др. [13] в пределах нашего
"окна" охарактеризованы двумя термически-
ми показателями — максимальными сумма-
ми температур выше 0° С (ΣT0)max, харак-
теризующими возможные теплоресурсы в ре-
гоне, и разницей между максимальными и
минимальными суммами тепла выше 0 °С,
характеризующей уровень климатического
разнообразия по показателю теплообеспе-

Рис. 3. Фрагмент схемы числа видов флоры на 10 000 км2 [10].
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ченности, ∆ = (ΣT0)max - (ΣT0)min. Линейная
регрессия, связывающая количество сосуди-
стых видов (N) с указанными климатически-
ми показателями, показывает, что флорис-
тическое богатство в регионе колеблется от
488 до 2350 видов и на 82 % определяется
энергетическими ресурсами:

N = 0,58 (ΣT0)max + 0,52 ⋅ ∆T - 420

с R2 = 0,82. (1)

На примере Алтае-Саянской ботанико-гео-
графической области [14-16] найдены клима-
тические зависимости биоразнообразия в
степях различных типов - луговых, насто-
ящих (крупно- и мелкодерновинных) и опус-
тыненных. Составлена база данных, в полях
которой фиксировались характеристики ра-
стительности (тип степей, занимаемая
площадь, количество видов сосудистых рас-
тений, проективное покрытие, высота тра-
востоя и т.д.) и климатические показатели
степных участков, найденные по ближайшим
метеостанциям [17].

Для построения ординаций и регрессий
файлы базы данных импортировались в па-
кет Statistica 5.11, в котором с помощью мно-
гомерных линейных регрессий выполнялся
сопряженный анализ. Процедуры экспорта/
импорта между таблицами базы данных и
ГИС-программами (Idrisi 32) позволяют ви-
зуализировать распределение всех интере-
сующих показателей в географическом про-
странстве.

По этим данным построена биоклимати-
ческая ординация степей Южной Сибири в
климатическом пространстве, представлен-
ном осями июльской температуры и коэф-
фициентом увлажнения. Степи занимают ши-
рокий диапазон условий как по теплообес-
печенности, так и по увлажнению: от сухих
и холодных (Кош Агач) до теплых и увлаж-
ненных (Бея, Очуры). Типы степей разграни-
чиваются коэффициентом увлажнения: луго-
вые и настоящие - КИУ, равным 4; в пре-
делах настоящих степей крупнодерновинные
от мелкодерновинных - КИУ, равным 5; и
настоящие от опустыненных - КИУ, более
5. Широкая экологическая амплитуда распро-
странения степей предполагает также их
большое видовое разнообразие: около 100 ви-
дов в опустыненных степях Тувы, 250 видов

в настоящих степях Хакасии, 370 видов в
луговых степях Алтая. Методами регресси-
онного анализа найдены связи количества
видов степей (N) с этими климатическими
показателями:

N = 81,3 + 18,5 (Т) - 26,8 (КИУ) с R2 = 0,45. (2)

На основе этого уравнения получена кар-
та распределения количества сосудистых ра-
стений на юге Красноярского края (рис. 4).

Из уравнения следует, что в пределах
одного типа степи при одинаковом увлажне-
нии количество видов растет с увеличением
теплоресурсов.

Экосистемный уровень. Зависимость био-
разнообразия лесов, выраженного составом
лесообразующих пород и типов леса в ста-
дии климатического климакса, от климати-
ческих факторов изучалась на примере гор-
ных лесов хр. Улан-Бургасы в Забайкалье. По
лесоустроительной информации создана база
данных из 900 выделов. В поля базы записы-
вались характеристики коренных древостоев
(породный состав, запас, бонитет и тип или
серия типов леса) и характеристики экотопа
(топографические: абсолютная высота, экспо-
зиция и крутизна склонов; и климатические:
сумма температур выше 5 °С, осадки за год,
радиационный баланс и индекс сухости по
Будыко [18]). Климатические показатели вы-
делов вычислялись по нашим методикам [19]
с учетом градиентов по абсолютной высоте,
ориентации и крутизне склонов на основе дан-
ных близлежащих метеостанций [17].

По данным построены климатические ор-
динации чистых по составу древостоев (с
преобладанием одной из четырех основных
лесообразователей - сосны обыкновенной,
лиственницы сибирской, кедра сибирского
или пихты сибирской) (рис. 5) и типов леса
(рис. 6). В климатическом пространстве вы-
деляются наиболее влажные и прохладные
местообитания, занимаемые темнохвойны-
ми породами, и теплые засушливые, зани-
маемые светлохвойными породами. Также
выделяется климатический оптимум, опре-
деляемый индексом сухости 1,0 ± 0,1, сумма-
ми температур (1600 ± 100) °С и радиацион-
ным балансом (1500 ± 100) МДж ⋅ м-2 ⋅ год-1,
с наибольшим разнообразием лесообразую-
щих пород.
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Рис. 4. Модельное распределение числа видов сосудистых растений в степях юга Красноярского края
и Тувы.

На климатической ординации типов леса
представлен следующий спектр групп типов
леса: кедровники бадановые и багульнико-
вые во влажных и холодных местообитани-
ях; сосняки и лиственничники ольховниковые
и рододендроновые и кедровники зеленомош-
ные в мезофитных местообитаниях; сосняки

и лиственничники брусничные и осочково-
разнотравные в сухих и теплых местообита-
ниях. При всем разнообразии местообитаний
максимальное количество типов леса при-
урочено к тому же климатическому оптиму-
му, что и породный состав древостоев, т. е. к
местообитаниям, сбалансированным по усло-

Рис. 5. Ординация основных лесообразующих пород в климатическом пространстве трансекты хр. Улан-
Бургасы. 1 - кедр сибирский, 2 - пихта сибирская, 3 - лиственница сибирская, 4 - сосна обыкновенная.
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Рис. 6. Ординация основных групп типов леса в климатическом пространстве трансекты хр. Улан-
Бургасы.

1 - сосняки и лиственничники осочково-разнотравные; 2 - сосняки и лиственничники брусничные; 3 - сосняки
и лиственничники рододендроновые; 4 - сосняки багульниковые, сосняки и лиственничники ольховниковые,

кедровники зеленомошные и брусничные; 5 - кедровники бадановые и багульниковые.

виям тепло- и влагообеспеченности, харак-
теризуемым индексом сухости 1,0.

Популяционный уровень. В данной рабо-
те мы используем результаты внутривидо-
вого подразделения сосны обыкновенной
(Pinus sylvestris L.) и лиственницы сибирской
(Larix sibirica Ledeb.) на климатипы (эколо-
гические расы по Турессону), полученные
Рейфелдтом и др. [20, 21] количественными
методами на основе климатических показа-
телей. По литературным данным о геогра-
фических культурах этих пород на террито-
рии Советского Союза, авторы аппроксими-
руют функцией Вейбулла зависимость сохран-
ности и роста географических культур от
различий между климатами мест происхож-
дения семян и их интродукции. Пределы (ши-
рина) одного климатипа получены при пе-
ресечении этой функции линией доверитель-
ного интервала относительно вершины, так
как между этими пределами семена досто-
верно не отличаются по показателям со-
хранности и роста, т. е. генетически одно-
родных. Количество климатипов по каждо-
му климатическому показателю определено
делением климатического ареала распрост-
ранения вида на ширину климатипа. На тер-
ритории Советского Союза теоретически обо-

сновано 180 возможных климатипов сосны
обыкновенной и 48 климатипов лиственницы
сибирской [22].

Для сосны обыкновенной из всех возмож-
ных климатипов только 26 могут произрас-
тать в современном климате на юге Красно-
ярского края. В целом, сосна обыкновенная
может занимать 70 % территории, но зани-
мает только около 10 %, так как вытеснена
темнохвойными породами на песчаные по-
чвы. Около 30 % территории остается вне
климатического диапазона ее произрастания
(рис. 7, а).

Безусловно, не все климатипы, которые
могут произрастать сегодня, равнозначны по
площади. Например, двенадцать из них за-
нимают только 0,5 % общей площади, пять
из них - около 5 %, а два занимают 36 %
площади. Это два климатипа, произрастаю-
щие в подтайге предгорий, в теплом и за-
сушливом климате.

Для лиственницы сибирской из 48 возмож-
ных климатипов на данной территории се-
годня реализуется только половина. Эти кли-
матипы могут покрыть 67 % территории,
хотя в реальности лиственница занимает
меньшие площади, так как вступают в силу
фитоценотические отношения между ли-
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Рис. 7. Распределение климатипов сосны обыкновенной (а) и лиственницы сибирской (б) на юге Крас-
ноярского края и в Туве. Каждый климатип окрашен одним цветом.

ственницей и кедром в холодном климате вы-
сокогорий и лиственницей и сосной в засуш-
ливом климате низкогорий.

Из 24 климатипов на нашей территории
11 занимают менее 1 % территории и толь-
ко два климатипа занимают в сумме 36 %
территории, т. е. больше половины, на ко-
торой лиственница может произрастать
(рис. 7, б).

Таким образом, на более сложно устро-
енной территории (например, в горах) с боль-
шим климатопическим разнообразием мож-
но ожидать большего количества климати-
пов.

Видовая насыщенность (альфа-разнообра-
зие) фитоценозов рассматривалась на при-
мере Саяно-Шушенского заповедника [23] .
Пробные площади были заложены на эколо-
гических профилях в бассейнах рек осевого
Саянского и Хемчикского хребтов. Они отра-
жают разнообразие фитоценозов двух лесо-
растительных областей: северной Алтае-Са-
янской (61 описание, включающее горно-та-
ежные леса, подгольцовые и субальпийские
редколесья, высокогорные луга и тундры) и
южной Центрально-Азиатской (235 описаний,
включающих лесостепь и степь, подтайгу,
горную тайгу, подгольцовые и субальпийс-
кие редколесья, высокогорные луга и тунд-
ры). Описания проводились на стандартных
площадках 0,25 га для лесных фитоценозов и
0,01 га для травяно-кустраничковых фитоце-

нозов (тундр, лугов и степей). По зафикси-
рованным в описаниях топографическим па-
раметрам (абсолютной высоте, экспозиции и
крутизне склонов) по нашей методике [19]
насчитывались климатические параметры
фитоценоза: годовой радиационный баланс,
годовые осадки и радиационный индекс су-
хости, для расчета которых использовались
данные ближайших метеостанций вдоль про-
филей [17].

Ординация числа видов в лесных фито-
ценозах (N) в поле радиационного баланса
(рис. 8, а) показала большой разброс точек,
обусловленный не только климатом, но и
суммарным эффектом экологических и фи-
тоценотических факторов. Мы приняли кри-
вую, огибающую это поле точек, как отве-
чающую за максимальное разнообразие (N),
обусловленное климатом. Зависимость чис-
ла видов от тепло- (радиационный баланс,
РБ) и влагообеспеченности (индекс сухости,
ИС) местообитаний описывается уравне-
нием

N = - 56,7 + 5,89 РБ + 54,39 ИС - 0,089

(РБ)2 - 29,64 (ИС)2 с R2 = 0,70. (3)

В соответствии с этой кривой максималь-
ное число видов (до 76) приурочено к мес-
тообитаниям, оптимальным по теплу и вла-
ге и характеризуемым радиационным балан-
сом 33-37 ккал/(см2 ⋅ год) и индексом сухости
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Рис. 8. Зависимость максимального количества видов сосудистых растений в лесных фитоценозах Сая-
но-Шушенского заповедника от теплоресурсов (а) и совместно от тепло- и влагоресурсов (б).

0 , 8 - 1 , 2 , которые обычно реализуются в
подтаежно-лесостепном поясе (рис. 8, б).

В. И. Власенко [23] установила, что фито-
хорологическое разнообразие в заповедни-
ке, как и в целом по Алтае-Саянской горной
стране, наибольшее на верхней и нижней
границах лесообразующих видов, где их эди-

фикаторная роль уменьшается. В подтаеж-
но-лесостепных высотно-поясных комплексах
ею отмечено 314 видов, в высокогорных -
175 и наименьшее 107 видов - в горной тай-
ге. В конкретных фитоценозах минимальное
число видов (2-8) встречается в тундрах,
степях и горной тайге с абсолютным доми-
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нированием какого-либо вида. Максимальное
число видов (63-97) зарегистрировано по
долинам рек, в подтаежных лесах и субаль-
пийских редколесьях. Как правило, видовое
богатство увеличивается при умеренных ан-
тропогенных нагрузках и при восстановле-
нии лесов, поврежденных пожарами и вы-
рубкой.

выводы

Полученные климатические ординации и
уравнения связей видового богатства с кли-
матическими показателями на разных уров-
нях организации растительного покрова ко-
личественно подтверждают обусловленность
биоразнообразия климатом: чем выше уро-
вень организации, тем сильнее эта зависи-
мость. На уровне фитоценоза эта зависимость
показала большой разброс точек, обуслов-
ленный не только климатом, но и суммар-
ным эффектом экологических и фитоценоти-
ческих факторов. Мы приняли кривую, оги-
бающую это поле точек, как отвечающую за
максимальное разнообразие (N), обусловлен-
ное климатом.

Определены оптимальные климатические
условия максимального биоразнообразия:

- видовое богатство крупных террито-
риальных единиц (флористических районов)
увеличивается с ростом климатопического
разнообразия: чем разнообразнее климати-
ческие условия на единице площади, тем
большая вероятность реализации различных
видов на ней;

- видовое богатство увеличивается с
ростом теплоресурсов при нелимитирую-
щем увлажнении, но при ограниченных вод-
ных ресурсах - падает. Таким образом, кли-
матический оптимум наибольшего биораз-
нообразия, видового, - это сбалансирован-
ное соотношение тепла и влаги, выражен-
ное индексом сухости около 1,0 (0,8-1,2)
при достаточных теплоресурсах около 30-
35 ккал/(см2 ⋅ год), реализуемых в подта-
ежно-лесостепной зоне. Максимум разнооб-
разия породного и типологического соста-
вов лесов также отмечается в подтаежно-
лесостепной зоне;

- разнообразие климатипов определяет-
ся количеством реализованных на террито-

рии сочетаний климатических пределов кли-
матипов по различным показателям, кото-
рых, как правило, больше на сложно устро-
енной территории, например в горах.

Работа выполнена при поддержке интеграци-
онного проекта СО РАН № 66 и 145 и гранта РФФИ
№ 02-04-49888.
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Relationships between species diversity (alpha-diversity) of higher vascular plants and climatic resources
of their habitats are analyzed at different levels of the plant organization from botanic-geographical (floristic)
regions and large typological subdivisions (steppe types) to specific phytocenoses. The dependence of some
aspects of the ecosystem biological diversity ((e.g. tree species and ground layers compositions) and population
diversity (for the Pinus sylvestris L. and Larix sibirica Ledeb. climatypes as examples) on climatic factors is
also shown.

At all the levels of the plant cover organization, species diversity increases with an increase in warmth
under unlimited water. With limited water resources, plant diversity decreases.

For large territorial units (floristic regions), the species diversity increases in proportion to an increase in
climatopic diversity of the territory, estimated using the number of combinations of climatic parameters
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