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Предложена новая техника оценки функционального разнообразия, являющаяся по существу способом 
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разнообразия, как функциональное богатство, функциональная выравненность, уникальность каждого вида, 
вклады в функциональное разнообразие внутривидовой изменчивости и каждого вида, и каждого признака 
в отдельности. Вместе с тем из-за особенностей вычисления предлагаемая техника может быть применима 
лишь для абсолютного учета всех организмов в рамках “островного” сообщества или же при сборе материала 
на основе фиксированного выборочного усилия. В статье приведен пример применения предлагаемой техни-
ки к реальным данным учетов грызунов.
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Видовое разнообразие (species diversity), или 
экологическое разнообразие (ecological diversity), 
характеризует таксономический уровень биоло-
гического разнообразия и отражает многообразие 
форм жизни внутри сообщества. Предполагает-
ся, что его показатели описывают экологическую 
неоднородность занимаемой сообществом тер-
ритории [1, 2]. Само сообщество составляют об-
разующие его организмы и взаимодействия меж-
ду ними, т.е. сообщество имеет эмерджентные 
свойства [3]. Традиционно видовое разнообразие 
описывается двумя элементами: видовым бо-
гатством (species richness) и видовыми обилиями 
(species abundance) [4]. Такое описание исходит 
из предположения, что все виды являются рав-
ноценными и только видовые обилия устанавли-
вают важность вида, все особи одного вида не от-
личаются друг от друга и все обилия оценивались 
одинаковым способом.

Основанные на таком описании измерения 
видового разнообразия показали свою результа-
тивность при изучении некоторых проблем те-
оретической и прикладной экологии, например 
для объяснения причин закономерного и про-

гнозируемого изменения разнообразия с  широ-
той [3, 5, 6] и его тесной связи с площадью [7]. 
Вместе с тем изучалось влияние видового раз-
нообразия на функционирование экосистем 
[8–11]. Однако связь между ними оказалась 
спорной [12–16]. Наряду с этим были высказаны 
соображения, что процессы на уровне экосисте-
мы зависят не от таксономического разнообра-
зия, а от деятельности участвующих организмов 
[17]. Например, преобразование в Амазонии 
лесов в пастбища уменьшает биоразнообразие 
местных макробеспозвоночных, что приводит 
к преобладанию дождевого червя Pontoscolex 
corethrurus [18]. В свою очередь дождевой червь 
вызывает уплотнение почвы и уменьшение ее 
проницаемости, в результате происходит паде-
ние продуктивности пастбищ, и таким образом 
между наземными и почвенными сообществами 
устанавливается обратная связь. Поэтому знание 
деятельности организмов и ее отражение в мере 
разнообразия должны информировать эколо-
гов об экосистемных процессах [19]. Вследствие 
этого экологи заинтересовались идеей функцио-
нального несходства видов (functional dissimilarity 
of species) [20, 21].
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Биологический смысл рассматриваемого здесь 
функционального α-разнообразия (или функ-
ционального местного разнообразия, functional 
local diversity), подобно традиционному α-раз-
нообразию, связан с оценкой уровня сложности 
экосистемы, от которой зависят ее устойчивость 
и продуктивность. Однако в отличие от традици-
онного α-разнообразия, при котором сложность 
системы определяется количеством входящих 
в нее видов, функциональное α-разнообразие 
оценивается как разнообразие форм деятель-
ности организмов, связанных с экосистемными 
процессами. Оценка функционального α-разно
образия позволяет улавливать изменения в про-
ходящих в сообществах процессах в зависимости 
от уровня или масштаба воздействия, т.е. являет-
ся мерой экосистемных функций.

Понятие “функциональное разнообразие” 
появилось в конце 90-х годов прошлого столетия 
в работе D. Tilman et al. [22], хотя, как показы-
вают в своем обзоре L.M. Laureto et al. [23], сама 
идея функциональных различий между видами 
насчитывает уже много столетий. Функциональ-
ное разнообразие Тилман определил как “диа-
пазон и значение тех видовых и организменных 
признаков, которые влияют на функционирова-
ние экосистемы” [24]. Поэтому оно может свя-
зывать морфологическую, физиологическую и 
фенологическую изменчивость на уровне особи 
с экосистемными процессами и закономерно-
стями и включает в неявной форме некоторые 
механизмы экологических взаимодействий меж-
ду видами [19].

Хотя формулируемая идея кажется вроде бы 
понятной, но поскольку функциональные при-
знаки не определены (т.е. не ясно, что измерять), 
то возникает проблема в том, как оценивать 
функциональное разнообразие. Поэтому внача-
ле измерение заключалось в простом подсчиты-
вании количества функциональных групп (бо-
гатство функциональных групп, functional group 
richness) [24–26]. При этом функциональные 
группы составляли из функционально похожих, 
по мнению исследователя, таксонов. Отсюда 
богатство функциональных групп зависит от 
субъективности исследователя, а также от про-
извольности классификаций. У данного подхода 
имеются и другие недостатки [26, 27]. Вместе с 
тем влияние биоразнообразия на функциониро-
вание экосистемы отражается через признаки, 
а совокупность признаков определяет условия 
существования вида. Поэтому требуются непре-
рывные измерения, непосредственно исполь-

зующие количественные значения признаков. 
A.R. Solow и S. Polasky [28] предположили, что 
измерение разнообразия может быть характе-
ристикой распределения точек в пространстве. 
J.S. Rosenfeld [30], по аналогии с экологической 
нишей из работы G.E. Hutchinson [29], охарак-
теризовал функциональное разнообразие как 
распределение видов в функциональном про-
странстве, т.е. в пространстве функциональных 
признаков.

Новое толкование функционального разно-
образия и неопределенность того, как его изме-
рять, при разработке мер в конечном итоге поро-
дила три группы: меры, основанные на значениях 
признаков (trait-value-based); меры, основанные 
на деревьях классификации (dendrogram-based); 
меры, основанные на матрице межвидовых рас-
стояний (distance-based). Меры, основанные на 
значениях признаков, измеряют рассеяние ви-
дов в пространстве признаков (например, объ-
ем выпуклой оболочки, convex hull volume, CHV 
[31]; FDvar [32]) или взвешенные обилиями зна-
чения признаков (например, средневзвешен-
ное по сообществу значение, community-weighted 
mean, CWM [33]). Меры, основанные на деревьях 
классификации, вычисляют длины ветвей функ-
циональной дендрограммы, построенной с при-
менением алгоритма кластеризации к матрице 
парных расстояний между видами (например, 
[34, 35]). Однако разные методы кластеризации 
ведут к разным результатам [36].

Меры, основанные на матрицах расстояний, 
не требуют кластеризации. B. Walker et al. [37] 
предложили FAD (разнообразие функциональ-
ных свойств, functional attribute diversity):

FAD dhk
k

S

h

S

=
==

∑∑
11

,

которое представляет собой сумму расстояний dhk 
между видами h и k; S – число видов. В качестве 
dhk предлагается использовать евклидово рассто-
яние или расстояние на его основе. Поскольку 
FAD не удовлетворяет двум критериям (сохране-
ния монотонности, set monotonicity, и двойников, 
twinning) из предложенных C. Ricotta [38] для мер 
функционального разнообразия, то для решения 
этой проблемы была представлена его модифи-
кация – MFAD (modified functional attribute diversity 
[39]). Видоизменение показателя заключается 
в том, что на первом этапе виды со сходными 
функциональными признаками объединяются в 
один функциональный вид (functional species) или 
функциональную единицу (functional unit). Затем 
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между функциональными видами вычисляется 
несходство с использованием метрики расстоя-
ний, изменяющихся от 0 до 1. В конце рассчиты-
вается FAD для функциональных видов, который 
делится на число последних.

И FAD, и MFAD не учитывают видовые обилия 
и поэтому не в полной мере отражают структуру 
межвидовых отношений в сообществе. Наряду с 
ними были предложены меры [40–44], которые 
учитывают обилие видов. Для оценивания функ-
ционального разнообразия достаточно попу-
лярной стала квадратичная энтропия Рао (Rao’s 
quadratic entropy) [45]:

             	     Q d p phk h k
k

S

h

S

=
==

∑∑
11

,        	      (1)

где Q — квадратичная энтропия Рао; dhk – нес-
ходство между видами h и k; S – число видов; ph и 
pk – обилие видов h и k соответственно. Квадра-
тичная энтропия Рао толкуется как среднее рас-
стояние между двумя случайно выбранными осо-
бями в сообществе [45]. Эта мера обнаруживает 
связь с другими мерами функционального разно-
образия [40, 41, 44] или они из нее выводятся 
[46]. Когда все dhk = 1, тогда мера функциональ-
ного разнообразия сводится к индексу разно

образия Симпсона (1 2

1

−
=

∑ ph
h

S

). Квадратичную эн-

тропию Рао легко интерпретировать, и она 
удовлетворяет большинству критериев, предло-
женных Рикоттой. Однако, как и FAD, Q не удов-
летворяет критерию сохранения монотонности. 
Этот критерий требует, чтобы при добавлении 
нового вида его значение не уменьшалось.

Для решения данной проблемы было пред-
ложено преобразовывать Q в “видовые эквива-
ленты” (species equivalents) [47, 48]. Однако для 
оценивания функционального α-разнообразия 
критерий сохранения монотонности кажется 
ложным. В самом деле, если в сообщество добав-
ляется новый вид, являющийся функциональ-
но сходным с уже существующими, то среднее 
расстояние между видами будет уменьшаться, 
поскольку увеличится доля схожих видов и со-
ответственно коротких расстояний, т.е. значение 
меры может стать меньше. Сохранение в этом 
случае расстояния, которое было до добавления 
вида, будет противоречить логике. На мой взгляд, 
критерий сохранения монотонности видится 
следствием подразделения биологического раз-
нообразия на качественно отличающиеся таксо-
номические единицы и является искусственным 

привнесением такого деления в меры функцио-
нального разнообразия, где оно не должно иметь 
места. На это также указывают Z. Botta-Dukát 
[45] и C. Ricotta [38].

В оригинальном виде (формула 1) мера Q не 
учитывает внутривидовую изменчивость, по-
скольку сравнивает средние для видов значения 
признаков. Важность учета такой изменчивости 
в мерах функционального разнообразия выска-
зывается разными экологами [49, 50], поскольку 
качественно и количественно различающиеся 
особи одного вида могут играть в сообществе 
разную функциональную роль.

В данной статье я предлагаю новую технику 
вычисления функционального разнообразия, яв-
ляющегося по существу квадратичной энтропией 
Рао. Эта техника учитывает внутривидовую из-
менчивость и позволяет исследовать разные эле-
менты функционального разнообразия, включая 
вклад разнокачественности особей в итоговую 
меру. Работа предлагаемой техники будет про-
демонстрирована на примере реальных данных 
учета грызунов в трех биотопах заповедника 
“Галичья гора”, и проверено предположение, 
что между сообществами грызунов существуют 
функциональные различия, которые определя-
ются различиями между биотопами.

ТЕХНИКА ВЫЧИСЛЕНИЯ 
ФУНКЦИОНАЛЬНОГО α-РАЗНООБРАЗИЯ

При измерении расстояний между особями по 
многим признакам (X1, X2, X3, … XT) проблемой 
является масштаб признака, когда более круп-
номасштабные признаки изменяются сильнее, 
чем более мелкомасштабные. Для выравнивания 
масштабов признаки следует стандартизировать. 
В нашем случае стандартизация выполняется пу-
тем деления значения признака особи на его наи-
большее значение в выборке среди всех особей 
анализируемых видов:

     	      stX
X
Xl j
l j

j
,

,
log( )

max(log( ))
= ,	                    (2)

где stXl,j – стандартизированное значение ло-
гарифма X для j-го признака для l-й особи; 
max(log(Xj)) – наибольшее значение логарифма 
X для j-го признака среди всех особей анализи-
руемых видов в выборке. Наибольшее значение 
стандартизированных признаков равно 1. Наи-
меньшее значение при больших различиях между 
видами или особями будет стремиться к нулю, не 
достигая его.
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При измерении несходства для непрерывных 
признаков обычно применяется евклидово рас-
стояние. Однако в зависимости от количества 
признаков это расстояние изменяется нелиней-
но. Поэтому для вычисления несходства между 
двумя особями за основу было взято другое рас-
стояние из семейства мер расстояний Минков-
ского – расстояние Манхэттена, или расстояние 
городских кварталов (city-block):

    

d

X X X X

X X

X
l m

l m l m

l m

l T
,

, , , ,
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− + − +
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j
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,
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.

=
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−

=
∑
1

      

(3)

Здесь dl,m – среднее по всем признакам stXj рас-
стояние Манхэттена между особями l и m; T  – 
число признаков. Это расстояние не зависит от 
количества используемых признаков и изменя-
ется от 0 до 1.

Далее для каждой особи подсчитывается сред-
нее расстояние от нее до всех других особей в вы-
борке:

	                       
I

d

Nl

l m
m

N

=
−

=

−

∑ ,

1

1

1

,	                    (4)

где Il – среднее расстояние от особи l до всех дру-
гих особей; dl,m – расстояние от особи l до особи 
m; N – общее число особей в выборке.

Следующим шагом определяется среднее рас-
стояние от вида h до всех других видов:

	                   
D

I l h

Nh

l
l

N

h

h

=
∈( )

=
∑

1 .	                    (5)

Здесь l ∈ h означает, что особь l относится 
к виду h; Nh – число особей вида h. Все полу-
ченные расстояния Dh уже взвешены обилия-
ми через структуру матрицы расстояний dl,m, 
но поскольку суммирование производится по 
видам, то акцент делается на своеобразии по-
следних: чем сильнее вид отличается от других 
видов выборки, тем выше для него будет зна-
чение Dh. Поэтому этот показатель характе-
ризует уникальность вида (species uniqueness) в 
анализируемой совокупности, и Dh = 1 будет 

говорить о том, что вид полностью отличается 
от других видов выборки. Таким образом, этот 
показатель характеризует степень отличия эко-
системной функции таксона от других членов 
совокупности.

Простым суммированием Dh получается мера 
функционального богатства (functional richness):

	                    FR Dh
h

S

=
=

∑
1

,	                   (6)

где FR – функциональное богатство; S – количе-
ство видов в выборке. Мера изменяется от 0 до S. 
Если все виды будут полностью уникальными, то 
FR будет равно количеству видов в выборке.

Чтобы избавиться от влияния таксономиче-
ского разнообразия, функциональное богатство 
делится на число видов. В итоге будет получена 
оценка функционального разнообразия (FD):

	                       FD FR
S

= .	                              (7)

Показатель функционального разнообразия 
изменяется от 0 до 1. Надо сказать, что ту же 
оценку можно было получить и другим путем: 
вычислив среднее значение всех расстояний I, 
полученных для всех особей l из формулы 4, т.е.

	                      
FD

I

N

l
l

N

= =
∑

1 ,	                     (8)

где N – общее количество особей в выборке.

Формула для FD концептуально равнозначна 
формуле для Q:

              
FD FR

S

I

N
d p p Q

l
l

N

hk h k
k

S

h

S

= = ≈ ==

==

∑
∑∑1

11

,	      (9)

при условии, что все dhk изменяются в диапазоне 
от 0 до 1 и одинаково учитывают внутривидовую 
изменчивость. Чтобы это подтвердить, возьмем 
условную выборку из трех видов с тремя призна-
ками: первый вид, содержащий 10 особей, имеет 
первый признак со значением 48, второй – со 
значением 36 и третий – со значением 13; вто-
рой вид из 7 особей имеет следующие значения 
признаков – 58, 40 и 23 соответственно, и тре-
тий вид из 3 особей – 60, 23 и 14 соответствен-
но. Наша гипотетическая выборка не содержит 
внутривидовой изменчивости и подходит для 
вычисления Q Рао. После логарифмирования и 
стандартизации значений по формуле 2 и при-
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менив формулы 3 и 1 было получено Q = 0.052. 
Для использования предлагаемого мной спо-
соба вычисления функционального разноо-
бразия данные для гипотетических видов были 
клонированы в соответствии с их количеством 
в выборке, как показано в табл. 1, А. Затем 
были выполнены вычисления в соответствии 
с формулами 2–7. В результате было получено 
значение FD = 0.059, которое подтверждает вы-
сказанное выше утверждение, что FD концеп-
туально равнозначно Q. Поэтому предлагаемая 
мера должна обладать теми же свойствами, что 
и квадратичная энтропия Рао, и имеет сходное 
толкование.

Влияние внутривидовой изменчивости на 
значение меры показывает другой пример. Был 
сгенерирован новый набор данных, в котором 
значения признаков трех гипотетических видов 
изменялись случайным образом, а их средние 
значения соответствовали вводным условиям 
предыдущего примера (см. табл. 1, Б). В результа-
те было получено FD = 0.074. Отсюда следует, что 
внутривидовая изменчивость повышает функци-
ональное разнообразие сообщества и оригиналь-
ная мера Q ее недооценивает.

По аналогии с видовым разнообразием 
D. Mouillot et al. [51] предложили рассматри-
вать функциональное разнообразие как ре-
зультат сочетания функционального богатства 
и функциональной выравненности (functional 
evenness). Похожую конструкцию функцио-
нального разнообразия сформулировали N.W. 
Mason et al. [42]. Под рассмотренным выше 
функциональным богатством понимается 
объем пространства, занимаемого видами в 
пространстве признаков. Эта мера отражает 
охват используемых сообществом ресурсов. 
Функциональная выравненность характеризу-
ет степень равномерности распределения ча-
стот видовых обилий в пространстве призна-
ков и отражает эффективность использования 
ресурсов.

Для определения функциональной выравнен-
ности я предлагаю по каждому анализируемому 
признаку stXj построение гистограммы для объ-
единенного распределения особей всех видов 
выборки с вычислением частот встречаемости p 
особей в каждом размерном классе гистограммы. 
Далее для каждого признака вычисляется нор-
мированная величина отклонений частот встре-

Таблица 1. Гипотетическая выборка данных из трех видов с тремя признаками: А – все особи каждого вида одинаковы; 
Б – для каждого вида для каждого признака были сгенерированы данные, имитирующие внутривидовую изменчивость, 
на основе распределений случайных чисел со средним значением, соответствующим значению признака из табл. А, и 
стандартным отклонением, равным 2.5

А Б
Вид Признак 1 Признак 2 Признак 3 Вид Признак 1 Признак 2 Признак 3

1 48 36 13 1 49.53 41.19 14.81
1 48 36 13 1 47.41 33.69 18.16
1 48 36 13 1 43.00 38.63 15.45
1 48 36 13 1 45.19 37.57 8.46
1 48 36 13 1 48.27 33.80 11.80
1 48 36 13 1 50.57 36.22 16.52
1 48 36 13 1 46.76 39.15 9.50
1 48 36 13 1 50.69 38.24 15.44
1 48 36 13 1 48.07 34.62 12.44
1 48 36 13 1 47.27 37.18 9.69
2 58 40 23 2 56.31 37.94 23.20
2 58 40 23 2 58.89 41.22 22.13
2 58 40 23 2 56.15 41.51 25.52
2 58 40 23 2 55.00 41.89 21.80
2 58 40 23 2 56.00 39.89 28.01
2 58 40 23 2 61.47 41.30 23.28
2 58 40 23 2 55.01 42.19 23.35
3 60 23 14 3 59.81 23.77 12.63
3 60 23 14 3 62.55 24.27 15.25
3 60 23 14 3 57.47 19.54 16.79
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чаемости особей в размерных классах от средней 
частоты встречаемости1:

	                           e
pj
p

j

j=
σ2

,	                  (10)

где σ p j
2  – дисперсия частот p размерных классов 

гистограммы для признака j; p j  – среднее значе-
ние частоты встречаемости по всем размерным 
классам для признака j. Среднее значение частоты 
встречаемости можно определить как обратную 
величину от числа классов гистограммы. Функци-
ональная выравненность определяется как

	 eFD e e e e eT
T

j
j

T

T= − ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ = −
=

∏1 1
1 2 3

1

 ,	   (11)

где eFD – функциональная выравненность; T – 
число признаков. Хотя результат, полученный в 
соответствии с предложенной формулой, почти 
не зависит от количества классов в гистограм-
ме, тем не менее для построения гистограммы 
рекомендую использовать число интервалов, 
разбивающих диапазон признака, равное 10. По-
казатель функциональной выравненности из-
меняется от 0 до 1. Когда особи анализируемых 
видов распределены по размерным классам ди-
апазона признака крайне неравномерно, тогда 
показатель стремится к нулю. И наоборот, если 
все размерные классы представлены одинаково, 
тогда показатель примет значение 1.

Поочередно исключая из расчетов анализиру-
емые виды, можно оценить вклад каждого вида h 
(species contribution) в итоговом показателе разно-
образия:

	                   s
sC FR FR
FRh

h=
−

.	                  (12)

Здесь sCh – вклад вида h в функциональное 
разнообразие; sFRh – функциональное богат-
ство, полученное в результате исключения 
вида h.

Аналогично можно оценить вклад каждого 
признака j (trait contribution) в итоговом показате-
ле разнообразия:

	                    t
t

C
FR FR
FRj

j=
−

.	                  (13)

Здесь tCj – вклад признака j в функциональное 
разнообразие; tFRj – функциональное богатство, 
полученное в результате исключения признака j.

Функциональное разнообразие можно раз-
ложить на составляющие: те, которые задаются 
различиями между видами, и те, которые зада-
ются внутривидовой изменчивостью:

	              FD FD FD= +m is ,	                  (14)

где mFD – межвидовая компонента и isFD – вну-
тривидовая компонента. Для оценивания межви-
довой компоненты исходные данные заменяются 
средними значениями признаков подобно тому, 
как показано в табл. 1, А.  Затем по формулам 2–7 
(или формулам 2, 3, 8) вычисляется mFD. В соот-
ветствии с формулой 14 путем вычитания mFD из 
FD оценивается isFD. Отсюда можно определить 
вклад внутривидовой изменчивости (contribution 
of intraspecific variability, isC) как

	           is m isC FD FD
FD

FD
FD

= − = .	                 (15)

Все вычисления осуществляли в программах 
StatSoft STATISTICA 7.0 и MathCAD 2014.

ИСПОЛЬЗОВАННЫЕ ДАННЫЕ

В качестве примера реальных данных были ис-
пользованы результаты учетов грызунов на тер-
ритории заповедника “Галичья гора”, взятые из 
“Летописи природы” за 2019 г. [52]. Учеты прово-
дились В.Ю. Недосекиным 3–4 сентября 2019 г. с 
помощью ловушко-линий в трех последовательно 
расположенных вдоль геоботанического профиля 
стациях урочища Морозова гора: нагорной ду-
браве, пойменном лугу и береговом сообществе. 
Нагорная дубрава после пожара 2010  г. главным 
образом состоит из поросли Quercus robur L. Пой-
менный луг в основном представлен корневищ-
ными и дерновинными злаками. Береговое сооб-
щество по большей части состоит из Salix euxina 
I.V. Belyaeva и Acer negundo L. В каждой стации от-
работано по 100 ловушко-суток (выставлялось по 
50 давилок типа Геро без трапиков с 5-метровым 
интервалом в линии в течение двух дней) [52]. В 
качестве приманки использовался черный хлеб, 
смоченный растительным маслом.

_______________________ 

1 Нормированную величину отклонений частот встречаемости особей в размерных классах от средней частоты встречаемости 
можно вычислить и с использованием индекса Шеннона–Уивера: ej = 1− ′ ′H Hj max  = 1

10 10
+ ∑ p p Ni ij j

log ( ) log ( ). Здесь: ′H j  – 
энтропия Шеннона для признака j; ′H

max
 – наибольшая возможная энтропия при равномерном распределении частот признака по 

N классам гистограммы; pij  – частота встречаемости j-го признака в i-м классе гистограммы. Для N = 10 формула упрощается до 
ej = 1

10
+ ∑ p pi ij j

log ( ).
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Из метрических признаков у грызунов изме-
ряли длину тела (L.), длину хвоста (L.cd.) и дли-
ну задней лапы (L.r.c.). Обобщенные результаты 
учетов по биотопам с усреднением измерений по 
возрастным группам зверьков приведены в табл. 
2–4. Всего было отмечено пять видов грызунов 

из двух семейств: европейская рыжая полевка 
Myodes glareolus Schreber, 1780 (сем. Cricetidae 
Fischer, 1817, подсем. Arvicolinae Gray, 1821), 
обыкновенная полевка Microtus arvalis Pallas, 
1778, малая лесная мышь Sylvaemus uralensis 
Pallas, 1811 (сем. Muridae Illiger, 1811), желто-

Таблица 2. Обобщенные результаты осеннего учета грызунов с помощью ловушко-линий в нагорной дубраве Морозовой 
горы в заповеднике “Галичья гора” с усреднением измерений по возрастным группам

Вид Признак
Возрастные группы

juveniles subadultus adultus общее
X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n

Myodes glareolus L. 75.5 ± 0.50 2 95.2 ± 0.82 15 102.3 ± 1.80 9 96.2 ± 1.56 26
L.cd. 34.8 ± 1.25 43.7 ± 0.62 45.6 ± 0.85 43.7 ± 0.71
L.r.c. 15.9 ± 0.15 16.9 ± 0.08 17.2 ± 0.13 17.0 ± 0.09

Microtus arvalis L. 115.0 1 115.0 1
L.cd. 42.0 42.0
L.r.c. 16.1 16.1

Sylvaemus uralensis L. 89.1 ± 1.93 11 89.1 ± 1.93 11
L.cd. 75.2 ± 2.17 75.2 ± 2.17
L.r.c. 19.7 ± 0.17 19.7 ± 0.17

Sylvaemus flavicollis L. 100.3 ± 2.85 3 100.3 ± 2.85 3
L.cd. 90.5 ± 3.12 90.5 ± 3.12
L.r.c. 24.2 ± 0.46 24.2 ± 0.46

Apodemus agrarius L. 89.0 ± 2.08 3 102.5 ± 3.50 2 94.4 ± 3.67 5
L.cd. 68.9 ± 2.63 67.1 ± 3.65 68.1 ± 1.90
L.r.c. 17.9 ± 0.19 18.0 ± 0.25 17.9 ± 0.13

Примечание. Здесь и в табл. 3–4: L. – длина тела, L.cd. – длина хвоста, L.r.c. – длина задней лапы, X ± S.E. – среднее 
значение признака и его стандартная ошибка, n – число отловленных особей. Возрастные группы условно определяли 
по весу зверьков. Данные представлены в таком виде для того, чтобы показать, за счет чего возникает внутривидовая 
изменчивость; в вычислении функционального разнообразия возрастные группы не использовались.

Таблица 3. Обобщенные результаты осеннего учета грызунов с помощью ловушко-линий в пойменном лугу Морозовой 
горы в заповеднике “Галичья гора” с усреднением измерений по возрастным группам

Вид Признак
Возрастные группы

juveniles subadultus adultus общее
X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n

Myodes glareolus L.
L.cd.
L.r.c.

Microtus arvalis L. 81.0 ± 2.42 4 93.6 ± 0.98 10 110.1 ± 3.20 10 98.4 ± 2.65 24
L.cd. 26.3 ± 1.17 32.6 ± 0.67 36.8 ± 1.53 33.3 ± 1.04
L.r.c. 14.2 ± 0.09 15.4 ± 0.19 15.7 ± 0.25 15.4 ± 0.17

Sylvaemus uralensis L. 89.0 1 89.0 1
L.cd. 75.2 75.2
L.r.c. 20.2 20.2

Sylvaemus flavicollis L.
L.cd.
L.r.c.

Apodemus agrarius L. 89.2 ± 1.33 6 89.2 ± 1.33 6
L.cd. 65.1 ± 1.36 65.1 ± 1.36
L.r.c. 17.5 ± 0.18 17.5 ± 0.18
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горлая мышь S. flavicollis Melchior, 1834 и поле-
вая мышь Apodemus agrarius Pallas, 1771. Все пять 
видов отловлены только в нагорной дубраве, где 
наиболее массовым видом была рыжая полевка. 
Всего в этой стации отловлено 46 зверьков. В бе-
реговом сообществе были пойманы 44  зверька, 
которые принадлежали к четырем видам; в сбо-
ре отсутствовала только обыкновенная полевка. 
Наибольшее количество зверьков пришлось на 
малую лесную мышь. В пойменном лугу был от-
ловлен 31 зверек. Эта стация содержала лишь три 
вида грызунов: обыкновенную полевку, малую 
лесную и полевую мышей, при этом наиболее 
массовой была обыкновенная полевка.

РЕЗУЛЬТАТЫ

К сожалению, имеющиеся данные учетов не 
содержат повторных сборов в однотипных био-
топах. Следовательно, невозможно провести 
проверки различий между сообществами. По 
этой причине дальнейшие рассуждения носят ха-
рактер возможных предположений, вытекающих 
из полученных значений.

Рассмотренные природные сообщества гры-
зунов заповедника “Галичья гора” представ-
ляются довольно бедными. С точки зрения 
видового разнообразия (см. табл. 5) наиболее 
скудным выглядит сообщество в пойменном 
лугу: в нем отмечено всего три вида и отловле-
но наименьшее количество зверьков. Наиболее 

разнообразным кажется сообщество в нагор-
ной дубраве с наибольшими числом отмечен-
ных видов и количеством отловленных зверь-
ков.

Значения функционального богатства по-
следовательно уменьшаются от нагорной ду-
бравы (FR = 0.246) к береговому сообществу 
(FR = 0.164). Максимальные значения функ-
ционального разнообразия получены для пой-
менного луга (FD = 0.064), минимальные – для 
берегового сообщества (FD = 0.041). Грызуны 
пойменного луга также отличались наиболь-
шими значениями функциональной выравнен-
ности (eFD = 0.707), а наименьшие ее значения 
были у грызунов нагорной дубравы (eFD = 0.677).

Таблица 5. Видовое богатство и показатели функционально-
го разнообразия трех сообществ грызунов в биотопах уро-
чища Морозова гора заповедника “Галичья гора”

Показатель
Стация

нагорная  
дубрава

пойменный 
луг

береговое 
сообщество

S 5 3 4
N 46 31 44
FR 0.246 0.193 0.164
FD 0.049 0.064 0.041
eFD 0.677 0.707 0.686

Примечание. S – число видов, N – количество отловленных 
зверьков, FR – функциональное богатство, FD – функци-
ональное разнообразие, eFD – функциональная выравнен-
ность.

Таблица 4. Обобщенные результаты осеннего учета грызунов с помощью ловушко-линий в береговом сообществе Морозовой 
горы в заповеднике “Галичья гора” с усреднением измерений по возрастным группам

Вид Признак
Возрастные группы

juveniles subadultus adultus общее
X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n

Myodes glareolus L. 99.5 ± 1.73 6 106.0 ± 3.06 3 101.7 ± 1.79 9
L.cd. 45.3 ± 1.42 48.9 ± 1.37 46.5 ± 1.16
L.r.c. 17.0 ± 0.24 17.2 ± 0.15 17.1 ± 0.16

Microtus arvalis L.
L.cd.
L.r.c.

Sylvaemus uralensis L. 92.0 ± 0.65 24 97.0 ± 0.52 6 93.0 ± 0.65 30
L.cd. 78.2 ± 0.83 80.6 ± 1.29 78.6 ± 0.73
L.r.c. 19.9 ± 0.17 20.4 ± 0.10 20.0 ± 0.14

Sylvaemus flavicollis L. 104.0 ± 4.97 4 104.0 ± 4.97 4
L.cd. 99.5 ± 3.40 99.5 ± 3.40
L.r.c. 24.9 ± 0.08 24.9 ± 0.08

Apodemus agrarius L. 96.0 1 96.0 1
L.cd. 79.7 79.7
L.r.c. 21.4 21.4
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Грызуны пойменного луга также продемон-
стрировали наибольший вклад внутривидовой 
изменчивости в функциональное разнообразие 
(isC = 0.154; табл. 6). Наименьший вклад отме-
чен для грызунов берегового сообщества (isC = 
0.098).

Для сообществ заповедника в целом была от-
мечена относительно невысокая уникальность 
составляющих его видов грызунов (см. табл. 6). 
Это вполне ожидаемо в связи с размерной и мор-
фологической однотипностью их населения. Ос-
новная масса видов грызунов в нагорной дубраве 
имеет почти сходную уникальность, изменяясь в 
диапазоне от 0.036 до 0.048. Исключением явля-
ется желтогорлая мышь с более высоким для нее 
значением D = 0.075. Скорее всего, это объясня-
ется более длинными хвостами и задними лапа-
ми у этого вида по сравнению с другими грызуна-
ми сообщества (см. табл. 2). Вклад желтогорлой 
мыши в функциональное разнообразие также 
оказался наиболее высоким (sC = 0.346). У дру-
гих видов он был меньше и изменялся от 0.149 
до 0.245. В пойменном лугу наиболее уникаль-
ным видом стала малая лесная мышь (D = 0.088), 
также, видимо, из-за более длинных по сравне-
нию с двумя другими видами хвостов и задних 
лап (см. табл. 3). Ее вклад в функциональное 
разнообразие (sC = 0.460) оказался выше, чем у 
желтогорлой мыши в дубраве. Но еще больший 
вклад (sC = 0.779) внесла наименее уникальная 
(D = 0.042) обыкновенная полевка, поскольку в 
выборке она была представлена наиболее раз-
норазмерными особями (см. табл. 3). В берего-
вом сообществе наибольший вклад (sC = 0.530) 
в функциональное разнообразие внесла рыжая 
полевка. На втором месте оказался вклад жел-
тогорлой мыши (sC = 0.392). В сообществе эти 
два вида также показали сходную и наибольшую 
свою уникальность (D = 0.056). Интересно так-
же, что фактическое наиболее низкое своеобра-

зие (D = 0.024) малой лесной мыши в сочетании 
с ее высокой представленностью и невысокой 
изменчивостью особей (см. табл. 4) приводит к 
уменьшению функционального разнообразия 
сообщества, что выражается в отрицательном 
вкладе вида (sC = – 0.084).

Рассматривая вклад признаков в функциональ-
ное разнообразие, видно (см. табл. 7), что наи-
больший антивклад делает длина тела. Это мож-
но объяснить невысоким разнообразием данного 
признака среди разных видов грызунов. Другими 
словами, у грызунов заповедника довольно одно-
родные размеры тела. Длина задней лапы в сооб-
ществе грызунов луга также понижает функцио-
нальное разнообразие. Но из-за наличия в дубраве 
и береговом сообществе желтогорлой мыши, вы-
деляющейся среди грызунов своими крупными 
значениями этого признака, итоговый вклад при-
знака близок к нулю. Во всех трех сообществах 
главный вклад в функциональное разнообразие 
вносит длина хвоста, которая сильно изменяется у 
представителей двух семейств грызунов.
 
Таблица 7. Вклад признаков в функциональное разнообразие 
сообществ грызунов в урочище Морозова гора заповедника 
“Галичья гора”

Признак
Стация

нагорная 
дубрава

пойменный 
луг

береговое 
сообщество

L. –0.249 –0.310 –0.301
L.cd. 0.301 0.425 0.244
L.r.c. –0.052 –0.115 0.057

Примечание. L. – длина тела, L.cd. – длина хвоста, L.r.c. – 
длина задней лапы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Формула 1 для вычисления квадратичной эн-
тропии Рао основана на том, что все особи одно-

Таблица 6. Уникальность и вклад видов грызунов в функциональное разнообразие их сообществ в урочище Морозова гора 
заповедника “Галичья гора”

Вид
Стация

нагорная дубрава пойменный луг береговое сообщество
isC D sC isC D sC isC D sC

0.103 0.154 0.098
Myodes glareolus 0.036 0.248 – – 0.056 0.530
Microtus arvalis 0.047 0.200 0.042 0.779 – –
Sylvaemus uralensis 0.048 0.215 0.088 0.460 0.025 –0.084
Sylvaemus flavicollis 0.075 0.346 – – 0.056 0.392
Apodemus agrarius 0.039 0.149 0.063 0.295 0.027 0.160

Примечание. isC – вклад внутривидовой изменчивости, D – уникальность вида, sC – вклад вида.
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го вида не отличаются друг от друга, и поэтому 
недооценивает внутривидовую разнокачествен-
ность особей. Предложенная в статье техника 
оценки функционального разнообразия позво-
ляет устранить этот недостаток. На искусствен-
ном материале показано, что при отсутствии 
внутривидовой изменчивости получаемый пока-
затель FD не отличается от традиционного значе-
ния Q. Вместе с тем включение в расчеты внутри-
видовой изменчивости приводит к увеличению 
этого показателя.

Применение предлагаемой мной техники 
к  реальным данным трех сообществ грызунов 
заповедника “Галичья гора” показало, что вну-
тривидовое разнообразие повысило функцио-
нальное разнообразие примерно на 10–15% (от 
isC = 0.098 – для берегового сообщества до isC = 
0.154  – для пойменного луга). Видимо, именно 
относительно высокое внутривидовое разноо-
бразие обеспечило наибольшее среди трех био-
топов функциональное разнообразие для бедно-
го видами сообщества грызунов из пойменного 
луга. Здесь грызуны также наиболее эффективно 
использовали ресурсы биотопа (значение функ-
циональной выравненности).

Нагорная дубрава характеризуется более ши-
роким охватом используемых грызунами ре-
сурсов (функциональное богатство). При этом 
эффективность их использования ниже, чем 
на пойменном лугу. Также здесь наблюдалось 
и низкое внутривидовое разнообразие.

Наименьшее значение функционального раз-
нообразия характерно для грызунов берегового 
сообщества. Оно характеризуется и наиболее уз-
ким охватом используемых ресурсов, и низкой 
эффективностью их использования, и наимень-
шим внутривидовым разнообразием зверьков.

Исследования, посвященные функциональ-
ному разнообразию, традиционно обращаются 
к так называемым функциональным признакам, 
т.е. к таким признакам, которые каким-то обра-
зом должны быть связаны с экосистемными про-
цессами, как их понимал D. Tilman (см. [24]). На-
пример, считается, что такие признаки должны 
быть связаны с первичной продуктивностью или 
биогенным распадом органического вещества, 
динамикой питательных веществ и т.п. Более 
того, было предложено разделять функциональ-
ные признаки на признаки влияния (functional 
effect traits), т.е. те, через которые организмы ока-
зывают влияние на экосистемные процессы, и 

признаки ответа (functional response traits), т.е. те, 
через которые организмы реагируют на измене-
ние среды [17, 53]. Однако на экосистемные про-
цессы признаки сами по себе не влияют. Влия-
ние оказывают организмы, которые являются их 
носителями. Поэтому признаки всего лишь ха-
рактеризуют деятельность своего носителя. Они 
являются продуктом приспособления организма 
в ходе эволюции к меняющимся условиям обита-
ния, и поэтому все они – функциональные. При 
этом через какие-то признаки организм действи-
тельно может прямо воздействовать на экоси-
стемные процессы (например, через признаки 
роющих конечностей у животных), но в основ-
ном признаки являются маркерами экологиче-
ской роли организма, и они могут быть одно-
временно и признаками влияния, и признаками 
ответа. Лишь в ходе исследования можно выяс-
нить, какие это признаки. Предложенная техни-
ка позволяет провести изучение с точки зрения 
их связи с функциональным разнообразием.

Полученные значения tC свидетельствуют 
о том, что из рассмотренных признаков лишь дли-
на хвоста вносит положительный вклад в функци-
ональное разнообразие: наибольший вклад имеют 
грызуны пойменного луга, наименьший – берего-
вого сообщества. Длина хвоста маркирует грызу-
нов двух семейств. Семейство Muridae составляют 
преимущественно семеноядные длиннохвостые 
зверьки, приспособленные к полудревесному об-
разу жизни [54, 55]. Для этих грызунов характерна 
сезонность в питании с переходами от поедания 
семян к потреблению зеленых частей растений. 
Подсемейство Arvicolinae семейства Cricetidae со-
ставляют короткохвостые норовые животные со 
смещением питания в сторону зеленоядности. У 
них зеленые части растений являются почти по-
стоянным компонентом пищи (более семенояд-
ная рыжая полевка в зимнее время переходит на 
поедание побегов и коры кустарников). Поэтому 
признак длины хвоста можно рассматривать как 
функциональный признак ответа в традиционном 
понимании. Три рассмотренных сообщества гры-
зунов различаются по структуре питания, которая 
отражает различия в структуре растительности 
биотопов.

D. Schmera et al. [56] указывают на важность 
оценки вклада видов в функциональное разно-
образие, особенно в отношении их значения 
для природоохранного применения. Получен-
ные мной результаты обнаруживают линейное 
возрастание вклада вида в результате увеличе-
ния его уникальности. Так, после исключения 

УШАКОВ
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выбросов (наблюдений, выходящих за пределы 
95%-ных доверительных интервалов) совокуп-
ные данные из табл. 6 хорошо аппроксимиро-
вались с помощью линейной регрессии sCh = 
4.79Dh + 0.02 (R2 = 0.75, F1,7 = 21.47, p = 0.002). 
Исключение составили обыкновенная полев-
ка из пойменного луга, рыжая полевка и малая 
лесная мышь из берегового сообщества. Они 
продемонстрировали другое влияние на вклад 
вида – через сочетание высокого обилия с вну-
тривидовой изменчивостью.

Вклады видов отражают структуру их влияния 
на функциональное разнообразие сообщества. К 
сожалению, не понятно, как ее толковать. В на-
горной дубраве все виды имеют почти равные 
вклады. Наоборот, сильно неравные вклады вно-
сят грызуны пойменного луга и берегового сооб-
щества. При этом нельзя утверждать, что вклад 
связан с величиной какого-то ресурса. Возмож-
но, накопление данных и новые исследования 
смогут внести ясность в вопрос интерпретации 
вклада. Вполне определенно можно лишь ска-
зать, что для функционального разнообразия 
значение имеет морфологическое (и, следова-
тельно, экологическое) своеобразие вида.

Я считаю, что при анализе лучше использовать 
непрерывные метрические признаки, которые в 
большей степени отражают связь между онтоге-
незом особи и средой ее обитания. Дискретные 
признаки менее “экологичны” и в значительной 
мере определяются филогенезом таксона. Поэто-
му в измерение функционального разнообразия 
они, скорее, будут вносить некоторый статисти-
ческий “шум”, не относящийся к разнообразию 
экологических условий.

Помимо преимуществ по сравнению с дру-
гими способами измерения функционального 
разнообразия, предложенная техника также име-
ет ограничения, усложняющие ее применение. 
Нельзя отдельно вычислить матрицу расстоя-
ний, добавить в нее внутривидовую изменчи-
вость и затем перемножить на веса, задаваемые 
отдельно измеренными обилиями. Все вычис-
ления производятся одновременно. Отсюда для 
применения техники и сравнимости результатов 
в исследовании должно либо выполняться абсо-
лютное измерение и учет всех особей некоторого 
“островного” сообщества, либо сбор материала 
должен осуществляться на основе заданного вы-
борочного усилия. В качестве выборочного уси-
лия может использоваться, например, фиксиро-
ванное расстояние, пройденное сборщиком, или 

предопределенное время, которое он потратит на 
сбор материала, заданная учетная площадь, ло-
вушко-линия фиксированной длины с заданным 
временем экспозиции и т.д.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Функциональное разнообразие рассматрива-
ется как ключ к пониманию экосистемных про-
цессов. Предложенная в статье новая техника 
вычисления функционального разнообразия, по 
существу являющегося квадратичной энтропией 
Рао, учитывает внутривидовую изменчивость, 
а также позволяет оценить и другие полезные 
стороны функционального разнообразия: функ-
циональное богатство, функциональную вырав-
ненность, уникальность каждого вида, вклады в 
функциональное разнообразие внутривидовой 
изменчивости и каждого вида, и каждого призна-
ка отдельно.

На примере трех сообществ грызунов пока-
зана дискриминантная способность разложения 
функционального разнообразия на отдельные 
его составляющие, которая может помочь в из-
учении связи между элементами и экосистем-
ными процессами. Например, наиболее высокое 
внутривидовое разнообразие, определяющее и 
самое высокое функциональное разнообразие, 
отличает самое бедное видами грызунов сообще-
ство пойменного луга от двух других сообществ. 
Внутривидовое разнообразие грызунов поймен-
ного луга обеспечило и наибольшую эффектив-
ность в использовании ресурсов биотопа. Глав-
ным источником внутривидовой изменчивости 
стала обыкновенная полевка, типичный вид тра-
вянистых биомов. Грызуны нагорной дубравы 
и берегового сообщества также имели свои осо-
бенности. При этом надо понимать, что анализи-
руемые данные были лишь “мгновенным сним-
ком” динамики экосистемных процессов. Более 
полную картину можно получить при анализе 
данных долговременных наблюдений.

Также обнаружено, что вклад вида в функ-
циональное разнообразие может определяться 
либо морфологическим своеобразием организ-
ма, либо сочетанием его обилия с внутривидовой 
изменчивостью. Другими словами, своеобразие 
организма или его высокая изменчивость повы-
шают сложность экосистемы.
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FUNCTIONAL ALPHA DIVERSITY: A NEW DISTANCE-BASED 
MEASUREMENT CALCULATIONS TECHNIQUE THAT ACCOUNTS  

FOR INTRASPECIFIC VARIABILITY
M. V. Ushakov*

Voronezh State University, Galichya Mountain Nature Reserve, Lipetsk region, Zadonsky district, Donskoye village,  
399240, Russia

*e-mail: ushakov@dev-reserve.vsu.ru

Abstract — A new technique for assessing functional diversity is proposed, which is essentially a way to calculate 
Rao’s quadratic entropy. In contrast to the original method of calculating entropy, the new method takes into account 
intraspecific variability and allows us to evaluate other useful aspects of functional diversity, such as functional richness, 
functional evenness, the uniqueness of each species, and the contributions to functional diversity of intraspecific 
variability of each species and each trait separately. However, due to the peculiarities of the calculation, the proposed 
technique can only be applicable for an absolute count of all organisms within the “island” community or when 
collecting material based on a fixed sampling effort. The article provides an example of the application of the proposed 
technique to real rodent trapping data.
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