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Введение. Изучение связи между сукцес­
сиями растительности и ландшафтной 

структурой (ландшафтным паттерном) являет­
ся одной из важных задач ландшафтной эко­
логии [1]. Актуальность исследований сукцес­
сионных процессов в  природных и  природно-
антропогенных геосистемах определяется 
тем, что они дают информацию, необходимую 
для оценки устойчивости природных систем 
к  антропогенному воздействию, для оценки 
и прогноза способности нарушенных природ­
ных геосистем к самовосстановлению.

Цель исследований  – анализ и  оценка 
ландшафтно-экологических факторов, влия­
ющих на скорость протекания восстановитель­
ных сукцессий растительности в ландшафтах, 
нарушенных деятельностью человека. Реша­
емые задачи: изучение восстановительных 
сукцессий растительности в  ландшафтах, 
имеющих различный уровень антропогенных 
нарушений; оценка связи между показателя­
ми восстановительных сукцессий и  условия­
ми субстрата; оценка связи между показате­
лями восстановительных сукцессий и окружа­
ющим ландшафтом; выяснение значимости 
факторов субстрата и факторов окружающего 
ландшафта на основе модели множественной 
регрессии.

Методические подходы. Исследова­
ния проводились в  природно-антропогенных 
геосистемах юго-востока Беларуси. Выборка 
была сформирована на основе повторных 
геоботанических съемок на 32 постоянных 
пробных площадках (ППП). Наблюдались вос­
становительные сукцессии растительности на 
землях, нарушенных строительными работа­
ми и разработкой полезных ископаемых. Ис­
следования проводились в 2001–2014 гг. 

Факторы ландшафтного окружения (коэф­
фициент экологической стабильности, индекс 
хемеробности, ландшафтные метрики) опре­
делялись для квадрата 1х1 км (центр квадра­
та – ППП).

Коэффициент экологической стабильно­
сти рассчитывался по формуле: 

Кс=Σsi*ki*g,

где  
si – удельная площадь вида землепользования;  
ki – экологическая значимость этого вида 
землепользования;  
g – коэффициент устойчивости рельефа [2].

Индекс хемеробности определялся по 
формуле: 

М=100*Σ(Sh/m)*h, 
где  
Sh – удельная площадь ареала со степенью 
хемеробности h;  
m – число степеней хемеробности;  
h – степень хемеробности [3].

Для оценки ландшафтной структуры ис­
пользовались метрики: 
ландшафтного уровня – Largest Patch Index 

(LPI), Edge Density (ED), Landscape 
Shape Index (LSI), Interspersion & Juxta­
position Index (IJI), Effective Mesh Size 
(MESH), Splitting Index (SPLIT), индекс 
разнообразия Шеннона (SHDI), индекс 
разнообразия Симпсона (SIDI); 

уровня класса (лесной покров)  – PLAND 
(удельная площадь лесных экосистем), 
LPI, AREA (средняя площадь лесного 
массива), LSI, ENN (евклидово рас­
стояние между ближайшими лесными 
массивами). 

Подробное описание и  ландшафтно-
экологическая интерпретация данных метрик 
приводится в источнике [4]. Вычисления ланд­
шафтных метрик выполнялись с  помощью 
программы FRAGSTATS [4].

Для получения характеристик ландшафтно­
го окружения использовались карты современ­
ного землепользования изучаемой территории, 
составленные на основе топографических карт 
масштаба 1:100000, материалов Google Earth 
(2006–2013 гг.). Привязка и оцифровка растров 
выполнялись в Quantum GIS 1.9.0,

Условия субстрата оценивались фитоинди­
кационным методом. Использовались фито­
индикационные шкалы Х. Элленберга [5], по­
зволяющие определить влажность (шкала F), 
рН (шкала R), азотное богатство (шкала N). 
Значения шкал рассчитывались для пионер­
ной стадии (начальные условия).
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Для оценки скорости сукцессионного про­
цесса нами были предложены следующие 
показатели [6–7]: Тдер  – время появления 
естественного возобновления древесных ви­
дов (лет от начала сукцессии); Ттер – продол­
жительность доминирования в  сообществе 
терофитов (лет); Тсин  – продолжительность 
доминирования в  сообществе синантропных 
видов (лет); Тлес – время появления в сооб­
ществе первых лесных видов (лет от начала 
сукцессии); Тqf – время появления в сообще­
стве первых видов класса Querco-Fagetea 
(широколиственные листопадные леса) эко­
лого-флористической классификации Браун-
Бланке [8] (лет от начала сукцессии).

Статистический анализ выполнялся с  по­
мощью программы STATISTICA 6.0.

Результаты и  их обсуждение. В ходе 
исследований для выяснения связи между 
характеристиками восстановительных сукцес­
сий и факторами экотопа (субстрата) и ланд­
шафтного окружения был выполнен корреля­
ционный анализ (с использованием коэффи­
циента корреляции Спирмена).

Выявлено, что факторы субстрата (F, R, N) 
ни с одним из показателей скорости сукцессии 
достоверной корреляционной связи по коэф­
фициенту Спирмена не имеют. И напротив, 

с факторами ландшафтного окружения показа­
тели скорости сукцессии обнаружили многочис­
ленные достоверные корреляции (таблица 1).

Многие метрики ландшафтного уровня 
коррелируют с  показателями скорости вос­
становительной сукцессии. Так, метрика LPI 
(удельная площадь наибольшего ареала зем­
лепользования в  ландшафте) отрицатель­
но коррелирует с  Тдер (-0,39, p<0,05), Тсин 
(-0,49, p<0,01), Тлес (-0,43, p<0,01), Тfq (-0,55, 
p<0,005). Метрика ED (плотность краев – от­
ношение общей длины краев или границ 
к площади) положительно коррелирует со все­
ми показателями – с Тдер (0,51, p<0,01), Ттер 
(0,37, p<0,05), Тсин (0,51, p<0,01), Тлес (0,54, 
p<0,05), Тfq (0,55, p<0,005).

Достоверную корреляцию с показателями 
скорости сукцессии имеют метрики разно­
образия – SHDI и SIDI. Например, SHDI поло­
жительно коррелирует с Тдер (0,68, p<0,001), 
Тсин (0,64, p<0,001), Тлес (0,61, p<0,001), Тfq 
(0,65, p<0,0001), но не имеет достоверной 
корреляции с  Ттер. То есть при увеличении 
разнообразия окружающего ландшафта сук­
цессия замедляется: увеличивается время по­
явления первых деревьев, лесных видов, не­
моральных видов, растет продолжительность 
доминирования синантропных сообществ на 
градиенте сукцессии.

 
Таблица 1 – Корреляционная связь показателей сукцессии с факторами ландшафтного окружения 
(коэффициент корреляции Спирмена, р<0,05; н.д. – недостоверные значения, р>0,05)

Факторы Показатели скорости сукцессии
Тдер, лет Ттер, лет Тсин, лет Тлес, лет Тfq, лет

Метрики ландшафтного уровня
LPI –0,39* Н. д. –0,49 –0,43 –0,55
ED 0,51 0,37 0,51 0,54 0,55
LSI 0,56 Н. д. 0,57 0,60 0,61
IJI Н. д. Н. д. Н. д. Н. д. Н. д.
MESH –0,45 Н. д. –0,51 –0,53 –0,63
SPLIT 0,46 Н. д. 0,56 0,54 0,64
SHDI 0,68 Н. д. 0,64 0,61 0,65
SIDI 0,69 Н. д. 0,62 0,62 0,65

Метрики лесных экосистем
LPI –0,46 Н. д. –0,38 –0,38 –0,55
LSI –0,35 Н. д. –0,36 Н. д. –0,58
AREA –0,42 Н. д. –0,36 –0,47 –0,65
ENN 0,53 Н. д. 0,40 0,59 0,65

Показатели антропогенной трансформации
Кс –0,45 Н. д. Н. д. –0,42 –0,56
М 0,50 Н. д. Н. д. 0,45 0,62
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Имеет место достоверная корреляция 
между скоростью сукцессии и  структурой 
лесного покрова в  окружающем ландшаф­
те (метрики уровня класса). Метрика AREA 
(средняя площадь лесного массива) отри­
цательно коррелирует с Тдер (-0,42, p<0,05), 
Тсин (-0,36, p<0,05), Тлес (-0,47, p<0,01), Тfq 
(-0,65, p<0,0001). Метрика ENN (среднее рас­
стояние между лесными массивами) поло­
жительно коррелирует с  Тдер (0,53, p<0,01), 
Тсин (0,40, p<0,05), Тлес (0,59, p<0,001), Тfq 
(0,65, p<0,0001). Обе эти метрики не имеют 
достоверной связи с  Ттер. Метрики AREA, 
ENN, MESH, SPLIT оценивают фрагментацию 
лесного покрова. Исходя из этого, сукцессия 
замедляется по мере роста фрагментации 
лесного покрова в окружающем ландшафте.

Полученные результаты подтверждают на­
ши прежние выводы о достоверной связи меж­
ду скоростью восстановительных сукцессий 
и структурой ландшафтного окружения [6–7; 9].

Видно, что имеется положительная корре­
ляция между фрагментацией окружающего 
ландшафта и  временем появления на гра­
диенте сукцессии деревьев, лесных видов, 
неморальных видов, продолжительностью 
доминирования терофитов и  продолжитель­
ностью доминирования синантропных видов. 
Наиболее хорошо это видно на примере мет­
рики ED. Устанавливается связь между раз­
нообразием ландшафта и показателями ско­
рости сукцессии (за исключением Ттер). Чем 
больше разнообразие окружающего ланд­
шафта, тем медленнее протекает восстано­
вительная сукцессия. Это объясняется тем, 
что в данном случае разнообразие зависит от 
антропогенной трансформации ландшафта: 
чем выше антропогенная трансформация, тем 
выше разнообразие ландшафтного покрова: 
Кс и хемеробность имеют достоверную связь 

с  метриками разнообразия (коэффициент 
корреляции Спирмена составляет 0,79–0,82).

Для модели множественной регрессии 
в  качестве факторов ландшафтного окруже­
ния нами были выбраны М и ED, в качестве 
факторов экотопа – влажность (шкала F), кис­
лотно-щелочные условия (шкала R) и азотное 
богатство (шкала N). Видно, что для всех по­
казателей восстановительной сукцессии по­
лучены уравнения множественной регрессии 
с достоверными коэффициентами (таблица 2). 
Индекс М вошел в  3 уравнения (Тдер, Ттер, 
Тлес), ED  – в  3 уравнения (Тсин, Тлес, Тqf), 
F – в 4 уравнения (Тдер, Ттер, Тсин, Тлес), N – 
во все 5 уравнений. R – только в 1 уравнение 
(Ттер).

В данном случае на скорость восстано­
вительной сукцессии влияют как факторы 
ландшафтного окружения, так и факторы суб­
страта. При этом из факторов субстрата наи­
большее значение имеют азотное богатство 
и влажность, то есть при прочих равных усло­
виях рост азотного богатства и влажности суб­
страта способствует ускорению сукцессионно­
го процесса. Следует отметить, что и в случае 
применения непараметрического метода (ко­
эффициент корреляции Спирмена), и в случае 
применения метода множественной регрессии, 
характеристики окружающего ландшафта до­
стоверно коррелируют с  показателями скоро­
сти восстановительной сукцессии.

Наличие достоверной корреляции между 
окружающим ландшафтом и  показателями 
сукцессии требует объяснения. Для объяс­
нения этой связи мы предлагаем дополнить 
имеющиеся четыре модели сукцессии (облег­
чения, толерантности, ингибирования и нейт­
рализма [10]) миграционной моделью и моде­
лью внешнего торможения, которые учитыва­
ют горизонтальные связи.

 
Таблица 2 – Уравнения множественной регрессии и их параметры

Показатель Регрессионное уравнение R R2 F
Тдер 0,63 – 0,39 * F + 0,98 * N – 11,2 0,83 0,69 10,3

(p<0,0001)
Ттер 0,63М – 0,59 * F – 0,49*R + 1,39 * N – 0,36 0,72 0,51 4,9

(p<0,01)
Тсин 0,56 * ED – 0,42 * F + 0,75 * N – 13,0 0,92 0,82 26,9

(p<0,0001)
Тлес 0,43 * ED + 0,44 * М – 0,44 * F + 0,95 * N – 12,0 0,89 0,79 17,8

(p<0,0001)
Тqf 0,53 * ED + 0,55 * N + 0,25 0,83 0,61 9,9

(p<0,0001)

Примечание: R – коэффициент корреляции; R2 – коэффициент детерминации; F – критерий Фишера.
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Как было предложено ранее [7], суть ми­
грационной модели  – сукцессионные смены 
зависят от миграций видов из окружающего 
ландшафта; важную роль играют расстояние, 
на которое происходит перемещение, пло­
щадь заселяемой территории, различия ви­
дов в  скорости миграции. Состав сообществ 
по градиенту сукцессии изменяется по мере 
прихода все новых и новых видов. Миграцион­
ная модель не отменяет, а дополняет модели 
облегчения, толерантности, ингибирования 
и нейтральности, действие которых ограничи­
вается однородным ареалом, в  котором раз­
вивается сукцессия.

Значительную роль играет увеличение 
расстояния до источников семян раннесук­
цессионных деревьев при росте фрагмента­
ции ландшафта в  целом и  лесного покрова 
в частности. Если на расстоянии в несколько 
сотен метров отсутствуют деревья, способ­
ные плодоносить, то вероятность появления 
подроста на субстрате резко падает.

Для задержки сукцессии важно отсутствие 
или угнетенное состояние ценопопуляций 
позднесукцессионных видов в сильно преоб­
разованном ландшафте, как следствие, отсут­
ствие источников семян позднесукцессионных 
видов вблизи участка, на котором развивает­
ся сукцессия (например, даже при наличии 
взрослых позднесукцессионных деревьев се­
менная их продуктивность может быть ослаб­
лена).

Важно также наличие источников семян 
или путей поступления чужеродных инва­
зивных видов (такими источниками являются 
различные антропогенные объекты  – насы­
пи железных и автомобильных дорог, свалки 
бытовых отходов, сады, клумбы и  т. д.; чем 
выше плотность таких объектов в  окружа­
ющем ландшафте, тем выше риск инвазии на 
участок, где развивается сукцессия). Некото­
рые инвазивные виды способны задерживать 
сукцессионные смены, формируя длительно 
существующие сообщества.

Модель внешнего торможения предполага­
ет, что окружающий ландшафт может являть­
ся источником постоянных или эпизодических 
нарушений растительного покрова на участ­
ке, где развивается сукцессия. Так, в окружа­
ющем ландшафте могут возникать пожары, 
находиться источники химического загрязне­
ния, места содержания домашних животных 
и т. д. Соответствующее воздействие, напри­
мер загрязнение, будет передаваться с  воз­
душными потоками от источника и оказывать 
влияние на растительность данного участка.

Таким образом, ландшафтное окруже­
ние влияет на скорость сукцессии, так как от 

него зависят: 1) условия миграции раннесук­
цессионных и позднесукцессионных видов на 
участок, где развивается сукцессия; 2) име­
ющийся пул видов окружающего ландшафта 
(содержит виды, которые потенциально мо­
гут формировать сообщества разных стадий 
сукцессии); 3) условия инвазий чужеродных 
видов; 4) микроклимат и  режим увлажнения 
участка, на котором развивается сукцессия 
(например, если участок расположен в  под­
чиненных местоположениях); 5) источники на­
рушений, которые тормозят сукцессию на тех 
или иных стадиях, периодически омолаживая 
сообщество (пожары, химическое загрязне­
ние, выпас и т. д.).

Заключение. Из полученных результатов 
корреляционного анализа следует, что чем 
выше антропогенная фрагментация окружа­
ющего ландшафта, тем медленнее протека­
ют восстановительные сукцессии раститель­
ности: задерживается появление деревьев 
и  лесных видов, растет продолжительность 
господства терофитов и  т. д. Метод множе­
ственной регрессии показал, что из факторов 
субстрата наибольшее значение для сукцес­
сии растительности имеют азотное богатство 
и влажность, то есть при прочих равных усло­
виях рост азотного богатства и влажности суб­
страта способствует ускорению сукцессионно­
го процесса.

Использованные методы  – непарамет­
рический метод (коэффициент корреляции 
Спирмена) и  метод множественной регрес­
сии  – однозначно показали, что характери­
стики окружающего ландшафта достоверно 
коррелируют с  параметрами скорости вос­
становительной сукцессии. Выявленные за­
кономерности требуют разработки моделей 
сукцессий, которые учитывают ландшафтные 
(горизонтальные) связи.

Исследования выполнены при финансо­
вой поддержке БРФФИ в рамках научного про­
екта № Б14Р-205.
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Summary

This paper work present the results of land-
scape-ecological researches of the plant succes-
sions in natural and anthropogenic ecosystems of 
the southeast of Belarus are resulted. The purpose 
of the researches is to estimate the landscape-eco-
logical the factors influencing the speed of course 
regenerative plant successions in landscapes dis-
turbed by anthropogenic activity. The correlation anal-
ysis of the landscape metrics describing fragmenta-
tion and transformation, as well as the indicators of 
plant succession is made. The importance of the fac-
tors of the substratum and surrounding landscape is 
established on the basis of model of multiple regres-
sion. Fragmentation and transformation of the sur-
rounding landscape causes infringement of a normal 
course of succession processes. Researches have 
revealed the laws which cause necessity of working 
out the models of succession which consider land-
scape (horizontal) communications.
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