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Оценка ярусной структуры растительных сообществ в исследованиях местообита-
ний лесных птиц – Пискунов В. В., Давиденко Т. Н. – Рассматриваются методические 
особенности оценки уровня структурной сложности лесных растительных сообществ при 
анализе структуры местообитаний птиц. Предложена модификация методики измерения 
сомкнутости листвы с учетом особенностей структурной организации лесов Приволжской 
возвышенности. На примере сообществ с одинаковой ярусной дифференциацией верхних 
ярусов прослежены различия в профильной организации за счет детального анализа строе-
ния нижних ярусов. 

Ключевые слова: структура растительных сообществ, ярусная дифференциация, индексы 
структурной сложности, видовое разнообразие птиц. 

 
Vegetative community profile organization in research of forest bird habitats. – 

Piskunov V. V. and Davidenko T. N. – Methodical features of estimation of the structural com-
plexity of forest communities are considered for analysis of bird habitat structures. A modified 
technique for foliage density measurements in view of some features of the forest structural or-
ganization in the Volga Upland is offered. With communities with an identical differentiation of 
the top circles as examples, distinctions in the profile organization are tracked by means of a de-
tailed analysis of the bottom circle structure. 

Key words: vegetative community structure, stratification, structural complexity indices, specific 
bird diversity. 

 
ВЕДЕНИЕ 

Структура местообитаний птиц определяется множеством переменных окру-
жающей среды. Отечественные и зарубежные исследователи в качестве одной из 
ключевых характеристик рассматривают степень структурной сложности фитоце-
нозов (Кулешова, 1968; Левин, Губин, 1985; Боголюбов, 1988; Ганя, Зубков, 1991; 
Захарова-Кубарева, 2000; James, Wamer, 1982; Hinsley et al., 1995). При этом одни 
авторы ограничиваются измерением немногих фитоценотических параметров, свя-
зывая с ними изменение видового разнообразия и плотности гнездования птиц 
(Гибет, Берман, 1962; Курлавичюс, 1986; Fuller, Moreton, 1987; Catsadorakis, 1997; 
Walther, 2002), другие предлагают оперировать не конкретными непосредственно 
измеряемыми параметрами, а обобщенными характеристиками, которые могут 
включать несколько измеряемых величин. Этот подход получил широкое распро-
странение и используется в самых разнообразных по структуре и сложности рас-
тительных сообществах (MacArthur R. H., MacArthur J. W., 1961; Karr, 1968; Will-
son, 1974; Pearson, 1975; Rǿv, 1975; O’Connor, 1981; Willson et al., 1994).  
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Для описания структуры лесных растительных сообществ как местообитаний 
птиц было разработано множество показателей, среди которых широкое распро-
странение получили индексы вертикальной и горизонтальной гетерогенности 
(Blondel et al., 1973; Blondel, Curvillier, 1977). Данные индексы представляют собой 
комплексную оценку степени вертикальной и горизонтальной неоднородности 
лесных растительных сообществ, основанную на измерении проективного покры-
тия листвы в пределах различных высотных уровней. В результате в зависимости 
от высоты и степени выраженности ярусов древостоя, подроста, подлеска и траво-
стоя все растительные сообщества в пределах лесного типа могут быть отнесены к 
тому или иному уровню структурной сложности, которая выражается через кон-
кретные количественные значения индексов вертикальной и горизонтальной гете-
рогенности. Расчет индексов проводится по формулам (Erdelen, 1984):  
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где u – максимально возможное число положительных регистраций в каждой точ-
ке, v – реальное число регистраций, l – количество точек (30 в нашем исследовании); 

∑ −
−

=
k

qpq
qpldГР

1 )!(
)!( , 

где p – максимально возможное количество положительных регистраций на каж-
дый уровень (30 в нашем исследовании), q – реальное количество регистраций, k – 
количество уровней. 

На основе измерения проективного покрытия листвы проводится графическое 
построение профилей сообществ, отражающих характер распределения листвы по 
различным высотам. При этом высоты, на которых измеряется сомкнутость лист-
вы, изображаются не в масштабе, а графически приводятся к одинаковому шагу; 
количественные значения проективного покрытия листвы экстраполируются на 
всю протяженность определенного высотного уровня. Поэтому все высотные ин-
тервалы независимо от их протяженности в реальном сообществе на профильном 
изображении имеют одинаковую высоту. Такое «сжатие» позволяет без потери 
информации проводить наглядное сравнение полученных результатов.  

Апробация индексов гетерогенности проводилась зарубежными исследовате-
лями на целом ряде растительных сообществ. В результате в зависимости от осо-
бенностей структурной организации местообитаний было предложено использо-
вать разное число высотных уровней, на которых проводится измерение проектив-
ного покрытия листвы: от 8 (0.25, 0.5, 1, 2, 4, 8, 16, >32 м) (Blondel, Curvillier, 1977) 
до 12 (0.12, 0.37, 0.75, 1.5, 3.0, 4.5, 6, 9, 12, 18, 24, >32 м) (Erdelen, 1981). При этом 
зарубежные исследователи работали в сообществах, между которыми наибольшие 
отличия наблюдаются в строении верхних ярусов (древостой и подрост) и струк-
туре травяного покрова. Например, во многих из них имеются три древесных 
подъяруса, богатых в видовом отношении, и горизонтальные границы пологов 
являются нестабильными, сильно волнистыми и изрезанными. Для кустарникового 
яруса, напротив, характерно относительное постоянство. Наибольший вклад в зна-
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чение индекса вертикальной структурированности сообществ вносит структура 
древесного яруса, а в горизонтальный индекс – характер распределения отдельных 
пород деревьев, наличие кустарников  и мозаичность травостоя. Именно с учетом 
этих особенностей для комплексной оценки структуры сообществ измерение про-
ективного покрытия листвы проводилось на высотах, которые максимально охва-
тывают специфику структуры травостоя и древесного яруса. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Индексы вертикального разнообразия были использованы нами в ходе сопря-
женного изучения сообществ лесных птиц и особенностей их местообитаний на 
территории южной части Приволжской возвышенности. Апробация индексов была 
проведена на примере 16 вариантов лесных растительных сообществ на общей 
площади более 200 га. В результате была выявлена зависимость между видовым 
разнообразием сообществ птиц и степенью вертикальной структурированности 
лесных растительных сообществ (табл. 1) (Давиденко, 2005; Пискунов, Давиденко, 
2010).  

 
Таблица 1  

Корреляция параметров растительных сообществ и сообществ птиц 
Индексы N S 1/D E КВУ СПП ГР ВР СР 

N – – – – – – – – – 
S 0.78 – – – – – – – – 

1/D 0.37 0.86 – – – – – – – 
E -0.06 0.54 0.90 – – – – – – 

КВУ 0.36 0.53 0.43 0.27 – – – – – 
СПП 0.48 0.24 -0.07 -0.31 0.58 – – – – 
ГР 0.23 -0.11 -0.38 -0.52 -0.41 -0.27 – – – 
ВР 0.37 0.69 0.67 0.54 0.88 0.40 -0.42 – – 
СР 0.43 0.56 0.41 0.22 0.62 0.25 0.23 0.67 – 
Примечание. Выделены значимые коэффициенты корреляции при р = 0.05. Индексы 

сообществ птиц: N – плотность гнездования, S – число видов, 1/D – видовое разнообразие и 
Е – выравненность по Симпсону. Индексы растительных сообществ:  КВУ – количество 
высотных уровней, в которых присутствует листва, СПП – суммарное покрытие листвы, ГР – 
горизонтальное разнообразие, ВР – вертикальное разнообразие, СР – суммарное разнообразие.  

 
Измерение проективного покрытия листвы проводилось на высотах, предло-

женных в методической статье М. Эрделена (Erdelen, 1984). Два верхних высот-
ных уровня (24 м и > 32 м) были исключены нами из измерения, поскольку в изу-
ченных лесах  района исследования такая высота древостоя не отмечается. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

В ходе проведенных нами исследований было выявлено, что рассматриваемые 
индексы являются приемлемыми для отражения структурной гетерогенности ле-
сов Приволжской возвышенности. Установлено, что растительные сообщества 
образуют ряд по градиенту структурной сложности их организации. Основная раз-
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ница между сообществами заключается в максимальной высоте древостоя, опре-
деляющей количество высотных уровней, и в характере распределения проектив-
ного покрытия листвы по различным высотам (рис. 1). Индекс вертикальной гете-
рогенности сообществ (ВР) лежит в пределах 120 – 250, горизонтальная гетеро-
генность (ГР) более изменчива и варьирует от 9 до 150. 
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Рис. 1. Профильные характеристики различных вариантов растительных сообществ в рай-
оне исследования: а – липняк снытевый, б – липо-кленовник снытевый, в – березняк разно-
травно-злаковый, г – сосняк мертвопокровный, д – осинник ландышевый, е – дубрава разно- 

травная. Ширина ячейки соответствует 10% проективного покрытия листвы 
 
В ходе анализа данных была выявлено, что изученные в пределах Приволж-

ской возвышенности сообщества характеризуются совершенно иной структурной 
организацией по сравнению с сообществами, для которых изначально индексы 
были разработаны. Древесный ярус здесь относительно постоянен по высоте (не-
смотря на разницу в породном составе). Основными лесообразующими породами 
являются дуб (Quercus robur Linnaeus) и липа (Tilia cordata Mill). В последние де-
сятилетия интенсивно внедряется клен остролистный (Acer platanoides Linnaeus), 
который во многих сообществах склонов северных экспозиций формирует сомк-
нутый полог. Осина (Populus tremula Linnaeus), береза (Betula pendula Linnaeus) и 
ольха (Alnus glutinosa Mill) чаще встречаются в виде примеси. 

Большинство древостоев является смешанными: дуб, липа и клен образуют 
сообщества с разной степенью долевого участия. За счет этого структура верхнего 
полога является относительно однотипной и отличается лишь по значениям проек-
тивного покрытия крон. Строение нижних ярусов сообществ, напротив, очень раз-
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нообразно. В вертикальном аспекте характерно сочетание различных по высоте 
пород кустарников, сильно дифференцированный по высоте подрост. В горизон-
тальной структуре отмечается высокая мозаичность травостоя и подлеска. Не-
смотря на незначительное породное разнообразие подлеска, строение крон кустар-
никовых пород имеет четкую видоспецифичную архитектонику, что выражается в 
наличии наиболее часто встречающихся для каждой породы высот максимальной 
сомкнутости листвы. Поскольку на одном и том же участке подлесок слагается 
сразу несколькими породами, то в результате создаются многообразные много-
уровневые структурные сочетания. 

Был проведен анализ всех описанных растительных сообществ, относящихся 
к одному уровню вертикальной сложности (т.е. с одинаковым количеством высот-
ных уровней, в которых присутствует листва), и сделан вывод, что независимо от 
породного состава наибольшие отличия между ними обусловлены разницей в 
строении структурных компонентов на высоте от 1 до 5 м. Наиболее вариабель-
ными переменными, вносящими наибольший вклад в отличия между сообщества-
ми, являются высота и проективное покрытие подлеска и подроста. Характер 
структурной организации древесного яруса относительно однотипен: средняя вы-
сота начала прикрепления крон и средняя для сообществ высота максимальной 
густоты крон являются слабоварьирующими показателями. 

Мы предположили, что проводить измерение проективного покрытия листвы 
необходимо с таким расчетом, чтобы максимально охватить разнообразие струк-
турных особенностей нижних ярусов. Для этого добавили дополнительные уровни 
измерения сомкнутости листвы на высотах до 5 м. В итоге выделяются следующие 
высотные уровни – 0.1, 0.5, 1.0, 1.5, 2.0, 2.5, 3.0, 3.5, 4.0, 4.5, 5.0, 7.0, 10.0, 12.0, 
15.0, 18.0, >20.0. Модифицированная методика измерения проективного покрытия 
листвы и последующее построение профильных характеристик были апробирова-
ны нами на примере 8 из 16 изученных ранее сообществ. В анализ были включены 
дубовые фитоценозы, большинство из которых по результатам предыдущего ис-
следования составляли группу сообществ со сходной структурной организацией. 
При этом было выявлено, что в дубравах со сходным профилем число гнездящихся 
видов птиц значительно отли-
чается, прежде всего, за счет 
видов, приуроченных к ниж-
ним ярусам леса. Модифика-
ция методики позволяет 
учесть характер различий рас-
тительных сообществ в ниж-
ней части профиля. За счет 
этого  повышается сила и зна-
чимость сопряженных изме-
нений индексов вертикально-
го разнообразия растительных 
сообществ и характеристик 
сообществ птиц (табл. 2). 

Таблица 2 
Сопряженность вертикального разнообразия 

растительных сообществ и параметров сообществ птиц 

Индексы Коэффициент  
корреляции, R 

Уровень  
значимости, р 

ВР/N 0.45* 
0.51 

0.13 
0.04 

ВР/ S 0.63 
0.67 

0.02 
0.001 

ВР/1/D 0.61 
0.58 

0.03 
0.02 

* В числителе – значения до модификации мето-
дики, в знаменателе – после модификации; индексы 
параметров растительных сообществ и сообществ птиц 
см. табл. 1.  
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По результатам более дробного измерения проективного покрытия листвы на 
высотах до 5 м изученные дубравы образуют три группы по особенностям про-
фильного строения нижних ярусов (рис. 2).  
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Рис. 2. Профильные варианты дубрав района исследования: а – дубравы остепненная и дуб-
равномятликовая, б – дубравы разнотравная, разнотравно-злаковая, ландышевая, ландыше-
во-чистотеловая, в – липо-дубравы дубравномятликовая и крапивно-снытевая.  Ширина  ячейки 

соответствует 10% проективного покрытия листвы 
 
К первому варианту относятся дубравы остепненная и дубравномятликовая. 

Для них характерна высокая сомкнутость травостоя высотой до 0.5 м, резкое сни-
жение покрытия на третьем высотном уровне, относительно постоянные значения 
густоты листвы на высотах 1.0 – 3.0 м и плавное снижение сомкнутости при дви-
жении выше по профилю. 

Второй профильный вариант (дубравы разнотравная, разнотравно-злаковая, 
ландышевая и ландышево-чистотеловая) характеризуется высокими значениями 
сомкнутости травостоя, постепенным нарастанием густоты до высоты 2 м и затем 
таким же плавным снижением сомкнутости крон до высоты 5 и более метров. 
Важной особенностью является пропорциональность изменения значений – при 
подъеме на каждые 0.5 м сомкнутость листвы в среднем изменяется на 10%. 

В третьем варианте дубрав имеется заметное снижение проективного покры-
тия листвы (до 10 – 15%) на высотах 1.5 – 2.5 м. Однако все остальные уровни про-
ективного покрытия листвы сходны с предыдущими вариантами. В эту группу 
отнесены липо-дубравы дубравномятликовая и крапивно-снытевая. 

По полученным результатам усложнение структурированности сообществ 
легко может быть прослежено по увеличению и разнообразию проективного по-
крытия листвы на выделенных высотных уровнях. Несмотря на практически оди-
наковую среднюю высоту древесного яруса во всех сообществах, индекс верти-
кального разнообразия характеризуется значительным варьированием. Наиболь-
ший вклад в разницу вертикальной структурированности сообществ теперь вносят 
структурные особенности кустарникового яруса, подроста и травостоя. В сообще-
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ствах, где подлесок представлен двумя-тремя породами, отличающимися по сред-
ней высоте, а подрост может быть разделен на низкий и высокий, происходит зна-
чительное повышение значений вертикальной структурированности.  

Для проверки устойчивости выявленных закономерностей и предсказательной 
силы индексов, полученных при модификации методики, мы построили регресси-
онную модель, включив в нее данные до и после модификации.  

Результаты регрессионного анализа показали, что модифицированный подход 
позволяет улучшить предсказательную способность регрессионной модели связи 
параметров растительных сообществ и сообществ птиц в среднем на 20%. Так, 
уравнения связи до модификации методики имеют вид 1/D = 4.3+0.03ВР (сопря-
женное изменение в 45% случаев); S = 10.4+0.07ВР (сопряженное изменение в 36% 
случаев); после модификации 1/D = 4.3+0.03ВР (сопряженное изменение в 65% 
случаев); S = 9.8+0.07ВР (сопряженное изменение в 55% случаев). 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, в сообществах с одинаковым или близким числом высотных 
уровней в ходе применения модифицированной методики измерения профильной 
организации растительных сообществ появляется возможность проследить тен-
денции изменения внутренней структурированности за счет детального анализа 
строения нижних ярусов, которые как раз и являются самыми вариабельными 
компонентами. За счет того, что структурные особенности сообществ теперь рас-
сматриваются не просто через сочетание таких компонентов как древостой, под-
рост, подлесок и травостой, но и через детальный анализ состава каждого компо-
нента в отдельности, появляется больше возможностей для точного отнесения рас-
тительных сообществ к определенному уровню структурной сложности. Кроме 
того, становится возможным выстраивание сообществ по градиенту структурной 
сложности с минимальным шагом изменения вертикальной и горизонтальной ге-
терогенности. Это позволяет активно использовать полученные данные в ходе со-
пряженного анализа структуры сообществ птиц самых разнообразных местооби-
таний лесного и близкого к лесному типов (например, опушечные сообщества, 
кустарниковые заросли с единичными деревьями). Поскольку индексы вертикаль-
ного и горизонтального разнообразия являются нормированными, добавление или 
уменьшение количества высотных уровней не влияет на их абсолютные количест-
венные значения, что позволяет проводить сравнение полученных результатов с 
аналогичными исследованиями других авторов.  
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