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ПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУРА КАК 
ФАКТОР СТАБИЛЬНОСТИ БИОПРОДУКЦИ-
ОННОГО ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ СТЕПНЫХ 
ГЕОСИСТЕМ (НА ПРИМЕРЕ АЙТУАРСКОЙ 

СТЕПИ, ЮЖНЫЙ УРАЛ)
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Аннотация: Исследуется зависимость изменчивости функциониро-
вания ландшафта от его пространственной структуры на примере 
степей Южного Урала. Значения индекса NDVI и его внутрисезонная 
изменчивость рассматриваются как функции рельефа, соседств, кон-
фигурации урочищ. Полевая верификация показала возможность 
использовать NDVI как индикатор надземной травяной фитомассы. 
Приращения NDVI между парами сроков ранжированы по отклоне-
ниям от модальных значений. Проверялась гипотеза, что наряду с 
фоновыми для ландшафта приращениями локальные факторы мо-
гут вызывать отклонения от фоновой динамики и частые смены типа 
динамики. Стабильность динамики NDVI характеризуется индексом 
Шеннона через соотношение повторяемостей отклонений от фоно-
вых приращений. NDVI адекватно отражает надземную травяную 
фитомассу начала летнего периода за исключением луговых и луго-
во-степных сообществ с большим участием кустарников. Статистиче-
скими методами выявлено варьирование вкладов факторов органи-
зации рельефа и позиционных факторов в динамику NDVI в течение 
теплого периода. Значение принадлежности к положительным или 
отрицательным формам рельефа и положения в катене возрастает в 
летний период. Факторы расчлененности рельефа и инсоляции более 
значимы в поздневесенний период. На южных склонах и в днищах 
лощин фитомасса существенно отклоняется от фоновых закономер-
ностей, обусловленных рельефом. Степень стабильности динамики 
NDVI зависит от положения по отношения к границам урочищ и его 
формы. В центральных секторах плато и делювиальных шлейфов за-
висимость от фоновой ландшафтной динамики ослабевает, усили-
вается вклад положительных обратных почвенно-фитоценотических 
связей в формирование фитомассы.
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Введение
К современному этапу развития науки о 

ландшафте в ней обозначились две маги-
стральных линии исследований структуры 
ландшафта (Современное…, 2018). Первая 
линия концентрируется на выявлении фак-

торов пространственной дифференциации, 
способах идентификации и картографиро-
вания пространственных единиц, изучении 
адаптации многообразных природных и со-
циально-экономических объектов и явлений 
к пространственной структуре. Вторая линия 
сосредотачивает внимание на межкомпо-
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нентных радиальных связях, круговоротах, 
цепных реакциях между компонентами. 
Обе линии исследований могут содержать 
временную составляющую, описывающую 
динамику и эволюцию пространственных 
структур или набора свойств компонентов 
ландшафта. В последние годы своей дея-
тельности Ю. Г. Пузаченко особенно актив-
но развивал геодинамическое направление 
ландшафтоведения, изучающее механизмы 
пространственно-временной динамики и 
организации ландшафта и его компонентов 
(Пузаченко, 2014). Однако явным пробелом 
остается сюжет, который мог бы связать эти 
две линии между собой: зависимость дина-
мики от характера пространственного кон-
текста. Возможно, это связано с трудностью 
организации стационарных исследований, 
но в то же время новые возможности пре-
доставляет доступность накопленной базы 
космических снимков и цифровых моделей 
рельефа.

Достигнутый уровень развития ландшаф-
товедения требует перехода от этапа иден-
тификации, описания, классификации про-
странственных структур к этапу объяснения 
механизмов формирования эмерджент-
ных свойств геосистем как результата взаи-
модействия элементов пространственной 
структуры. Решение этой задачи позволяет 
стабилизировать режимы функционирова-
ния природно-хозяйственных систем путем 
как подбора оптимальных площадных соот-
ношений, конфигураций и соседств хозяй-
ственный угодий, так и адаптации допусти-
мых нагрузок к естественному диапазону из-
менчивости свойств ландшафта во времени.

Под стабильностью функционирования 
геосистемы в данной работе понимается 
стабильность принадлежности к тому или 
иному классу динамических изменений. В 
качестве индикатора функционирования мы 
используем нормализованный разностный 
вегетационный индекс (NDVI) как индикатор 
зеленой надземной фитомассы. В качестве 
меры динамических изменений рассматри-
вается приращение (с положительным или 
отрицательным знаком) значения индекса 
между сроками наблюдений и мера откло-
нения  приращения для фации от фонового 
приращения для ландшафта.

Изменчивость фации, по гипотезе, от-
ражает не только ее собственные свойства, 
но состояние геосистемы более высокого 
ранга. По мнению Ю. Г. Пузаченко, взаи-
модействие обычно имеет довольно ма-
лую дальность с получением информации 

прежде всего от ближних соседей, что не 
устраняет всесторонне влияние поведения 
системы в целом (Пузаченко, 2017а). На 
изменчивость свойств может влиять про-
порция, конфигурация, размеры, соседства 
пространственных элементов вышестоящей 
(более высокого ранга) геосистемы. С точки 
зрения ландшафтоведения и ландшафтной 
экологии этот аспект требует учета одно-
временного влияния разнообразных типов 
пространственных структур (Turner, Gardner, 
2015; Гродзинський, 2015) и разделения их 
вкладов. В качестве вышестоящих, по отно-
шению к фации, рассматриваются три типа 
ландшафтных структур (по В. Н. Солнцеву, 
1997): геостационарные (обусловленные 
стабильными геолого-геоморфологически-
ми характеристиками), геоциркуляционные 
(порождаемые гравитационными потоками 
вещества), биоциркуляционные (порожда-
емые почвенно-фитоценотическими отно-
шениями в зависимости от тепло- и влагоо-
беспеченности). При исследовании биоцир-
куляционных структур особенное значение 
приобретают положительные обратные свя-
зи между почвой и фитоценозом, которые 
позволяют преодолевать рамочные условия 
функционирования, заданные морфолито-
генной основой.

Одной из важных граней исследований 
взаимодействия пространственной едини-
цы с соседними и удаленными единица-
ми считается оценка вклада позиционных 
факторов. Например, зависимость NDVI и 
его изменчивости от положения по отно-
шению к соседним экологически значимым 
объектам недавно описана в гидролесоме-
лиоративных исследованиях (Пахучий, Па-
хучая, 2014). В прикладном аспекте часто 
исследовалась изменчивость урожайности 
сельскохозяйственных культур (обычно по 
значениям NDVI) в зависимости от простран-
ственной вариабельности рельефа и почв на 
полях, особенно в связи с разработкой тех-
нологий точного земледелия (Corwin, 2013; 
Kaspar et al., 2003; Basso et al., 2001; Verhulst, 
Govaerts, 2010).

Целью исследования было установить 
пространственные и позиционные условия 
существования разных классов стабильно-
сти функционирования. Предварительно 
необходимо было решить задачу о факто-
рах пространственного варьирования над-
земной фитомассы как таковой и об измен-
чивости вкладов этих факторов во времени. 
Затем проверялись гипотезы о зависимости 
изменчивости фитомассы во времени от 
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принадлежности к видам урочищ, положе-
ния фации внутри урочищ, соседств и кон-
фигураций урочищ.
Материалы 

Исследование проведено в низкогорно-

степном ландшафте Южного Урала (левобе-
режье р. Урал) на участке «Айтуарская степь» 
государственного заповедника «Оренбург-
ский» и примыкающих территориях (рис. 1). 
Общая площадь исследования – 139 кв. км.

Рис. 1. Географическое положение территории исследования в Кувандыкском районе Оренбургской 
области (А) и ландшафтная структура заповедного участка (Б). 1–33 – номера видов урочищ (Хорошев, 

2016)
Fig. 1. Geographical position of the study area in the Kuvandyk district, Orenburg region (А) and landscape 

pattern of the nature reserve (Б). 1–33 – stow types (Khoroshev, 2016)

Основная часть территории Айтуарской 
степи (западный и центральный сектора до 
западной окраины балки Тышкак) принад-
лежит ландшафту структурно-эрозионного 
складчатого грядово-балочного низкого-
рья, сложенного чередующимися пластами 
песчаников, конгломератов, известняков 
и алевролитов, с останцами эоценовых по-
верхностей выравнивания, с петрофитными 
разнотравно-ковыльно-типчаковыми сте-
пями на черноземах южных маломощных 
сильнокаменистых поверхностно-карбо-
натных (Хорошев, Леонова, 2015; Хорошев, 
2016).

Ландшафтные описания производились 
на площадках 10 х 10 м в фациях репрезен-
тативных для всех звеньев катен и секторов 
эрозионных форм с разной площадью водо-
сбора. Общее количество описаний за пери-

од 2011–2019 гг. составило 216. В июне 2019 
г. на 64 площадках 0.5 x 0.5 м были прове-
дены укосы травяной надземной фитомас-
сы. Укосы собирались в полиэтиленовые 
пакеты, после маршрута сразу же взвеши-
вались в сыром состоянии; после высуши-
вания взвешивались повторно для расчета 
сухой фитомассы и содержания влаги. Ана-
логичным образом определялась влажность 
гумусовых горизонтов почв, отобранных в 
бюксы.

Для решения задачи о пространственных 
факторах изменчивости зеленой надземной 
фитомассы во времени использованы дан-
ные NDVI, рассчитанные для 11 весенних 
и летних сроков съемки спутника Landsat 8 
2014–2019 гг. с разрешением 30 м. Для ха-
рактеристики рельефа использована циф-
ровая модель SRTM (исходное разрешение 
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90 м) после процедуры даунскейлинга до 
разрешения 30 м методом Bicubic Spline 
Interpolation. Общее число пикселов  соста-
вило 154703. Расчеты морфометрических 
показателей рельефа, классификация кос-
мического изображения производились 
средствами SAGA GIS 7.4.0.
Методы 

Пространственное распределение расти-
тельных сообществ выявлялось путем клас-
сификации серии разносезонных много-
канальных космических снимков Landsat 8 
методом к-средних  в программе SAGA GIS 
и полевой верификации результатов фор-
мализованной классификации. Разрешение 
снимка 30 м примерно соответствует разме-
ру природно-территориального комплекса 
ранга фации.

Значения NDVI были рассчитаны по сним-
кам Landsat 8. Во избежание влияния клима-
тических трендов использованы доступные 
снимки Landsat с датой съемки, отстоящей 
от полевых наблюдений не более чем на 5 
лет, т. е. 2014–2019 гг. Для проверки гипоте-
зы о зависимости условий биопродуциро-
вания от рельефа средствами программы 
Statistica 7.0 построены мультирегрессион-
ные линейные «геоморфологические» мо-
дели, в которых в качестве зависимой пе-
ременной выступали либо значения NDVI, 
либо характеристики их изменчивости во 
времени, а в качестве независимых – харак-
теристики рельефа. Для этого в программе 
SAGA GIS рассчитаны: позиционный индекс 
TPI и индекс расчлененности TRI (для окрест-
ностей 90, 150, 210, 270, 310, 390 м), уклон, 
экпозиция склона (выраженная показателя-
ми положения на осях «север – юг» и «за-
пад – восток» через косинус и синус румба, 
измеренного в радианах соответственно), 
индекс конвергенции, индекс аккумуляции 
стока, продольная и поперечная кривизны, 
топографический индекс влажности (TWI), 
индекс влажности SAGA, эрозионный (LS)  
фактор, индекс баланса массы, площадь во-
досбора, площадь склонового водосбора,  
вертикальная дистанция до тальвега, глуби-
на долин, относительная позиция на склоне 
(Olaya, 2004). Для снижения размерности 
данных о рельефе использован метод глав-
ных компонент (Пузаченко, 2004). В резуль-
тате выделено 4 интегральных латентных 
переменных – факторы организации релье-
фа, использованные в качестве предикторов 
в геоморфологических моделях. Суммарно 4 
фактора описывают 82 % дисперсии исход-

ных переменных. Они интерпретированы 
следующим образом: 1 – принадлежность 
к положительным или отрицательным фор-
мам рельефа (контраст увалов и балок), 2 – 
расчлененность (контраст платообразного и 
глубокорасчлененного секторов ландшаф-
та), 3 – экспозиция склона (контраст солнеч-
ных и теневых склонов, выраженный через 
косинус и синус экспозиции), 4 – положение 
на склоне (контрасты автономных, транзит-
ных и аккумулятивных геохимических по-
зиций). Предметом сравнения для разных 
сроков были коэффициенты детерминации 
и стандартизованные регрессионные коэф-
фициенты beta.

Для проверки гипотезы о неодинаковой 
точности геоморфологических моделей в 
разных ландшафтных условиях методом 
однофакторного дисперсионного анализа и 
его непараметрических аналогов (Kruskal – 
Wallis) исследовалась локализация остатков 
моделей, т. е. разности между наблюдаемы-
ми и предсказанными значениями NDVI. В 
качестве группирующих категоризованных 
переменных использовались типы фитоце-
ноза, экспозиции склона, типы горных по-
род, формы рельефа, в качестве зависимых 
– остатки моделей.

Исходными данными для анализа внутри-
сезонной динамики фитомассы были прира-
щения значений NDVI между парами сроков 
в течение года. По стандартизованным (для 
каждого срока отдельно) значениям прира-
щений и степени их отклонений от модаль-
ных приращений определены классы ста-
бильности. Исходное допущение заключа-
лось в следующем. В силу единых для поли-
гона исследования климатических условий 
за период между любыми двумя сроками 
в течение вегетационного периода проис-
ходит некоторое естественное «фоновое» 
приращение индекса (с положительным 
или отрицательным знаком) в большинстве 
пикселов. Для каждой пары сроков проверя-
лась гипотеза о нормальном распределении 
приращений или, по крайней мере, нали-
чии модального интервала вблизи средне-
го значения. Во всех случаях подтвердился 
второй вариант. Тогда для каждого пиксела 
можно определить, подчиняется ли он «фо-
новой» (модальной) тенденции в интерва-
ле 0.5 среднеквадратичного отклонения от 
среднего в каждую сторону либо отклоняет-
ся от модального приращения на бóльшую 
величину (0.5–1.5 и более 1.5 среднеква-
дратичного отклонения) в положительную 
или отрицательную сторону. По результатам 
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каждому пикселу присвоен один из пяти 
«классов отклонения» для данного срока. 
Затем для всего множества сроков наблю-
дений проверялась гипотеза о стабильности 
такого «класса отклонения». Например, пик-
сел может: а) всегда находиться в модаль-
ном классе «фоновых» приращений» (т. е. 
функционирует «как большинство» пиксе-
лов), б) всегда находиться в одном и том же 
классе сильных  отрицательных отклонений 
(сильно отличается от большинства, но всег-
да одинаково), в) всегда находиться в классе 
сильных  положительных отклонений, г) ча-
сто переходить их одного класса отклонений 
в другой (иногда «как все», иногда «больше 
других», иногда «меньше других»). Первые 
три случая (а, б, в) будут рассматриваться как 
стабильное функционирование. Последний 
случай (г) рассматривается как принадлеж-
ность пиксела к классу нестабильного функ-
ционирования.

Для каждого пиксела рассчитана повто-
ряемость каждого класса отклонений по 13 
парам сроков в пределах вегетационного 
периода в 2014–2019 гг. Для оценки степени 
стабильности рассчитана мера неопределен-
ности типа динамики по формуле Шеннона. 
Низкие значения меры неопределенности 
трактуются как высокая повторяемость од-
них и тех же классов отклонений (градаций 
приращения фитомассы), т. е. высокая ста-
бильность сезонного поведения фитоцено-
за (с вариантами «всегда как большинство», 
«всегда вразрез с большинством»). Высокая 
неопределенность трактуется как высокая 
изменчивость локальной динамики, непо-
стоянство локальных ландшафтных процес-
сов по сравнению с динамикой ландшафт-
ного масштаба, т. е. зависимость от внутри-
фациальных и межфациальных взаимодей-
ствий, сильно варьирующих в зависимости 
от условий конкретного года или сезона.

На основании классификации пикселов 
по средним стандартизованным прираще-
ниям и среднеквадратическим отклонениям 
стандартизованных приращений за 13 пар 
сроков выделены группы динамичности фи-
томассы, учитывающие как межгодовую, так 
и внутрисезонную изменчивость.

Для оценки значимости позиционных 
факторов, отражающих наложение геоцир-
куляционных и биоциркуляционных струк-
тур на геостационарные, для всех пикселов 
определены расстояния до ближайшей гра-
ницы урочищ, выделенных на ландшафтной 
карте (Хорошев, 2016). Методами корреля-
ционного (коэффициент Спирмена) и дис-

персионного анализа проверялась гипотеза 
о том, что неустойчивость фитомассы зави-
сит от близости фации к границам урочищ. 
Гипотеза о зависимости класса динамики от 
вклада геоциркуляционных структур внутри 
урочищ (геостационарных структур) прове-
рялась методами корреляционного и дис-
персионного анализа с использованием 
значений эрозионного (LS) фактора, отно-
сительной позиции на склоне, площади во-
досбора, рассчитанных средствами модуля 
Terrain Analysis SAGA GIS. Зависимость типов 
динамики от конфигурации урочищ оцени-
валась с использованием индекса формы 
контура (Shape index), который рассчитывал-
ся как периметр круга такой же площади, как 
полигон, деленной на периметр полигона.
Результаты 

Полевая верификация классификации 
космического снимка методом к-средних 
позволила уверенно распознать следующие 
классы сообществ: 1) петрофитные степи, 2) 
сухие типчаковые степи, 3) ковыльно-раз-
нотравные степи, 4) типичные ковыльные 
степи, 5) луговые степи и луга, 6) кустарни-
ки с преобладанием ксерофильных видов, 
7) кустарники с преобладанием мезоксеро-
фильных видов, 8) кустарники с преоблада-
нием ксеромезофильных видов с подростом 
осины,  9) кустарники с преобладанием ме-
зофильных видов с подростом черной ольхи 
и тополя, 10) черноольшанники и гигрофит-
ные сообщества. В дальнейшем принад-
лежность к установленным классам исполь-
зовалась как группирующая переменная в 
дисперсионных моделях, которые отражают 
различия степени изменчивости надземной 
фитомассы между типами фитоценоза.

Измеренные значения фитомассы травя-
ных сообществ после высушивания состави-
ли от 5 до 65 ц/га при модальных значениях 
в интервале 15–25 ц/га. По непараметриче-
ским коэффициентам корреляции Спирмена 
(К) оценена связь вегетационных индексов с 
измеренной надземной травяной фитомас-
сой и влажностью почв. Значения NDVI для 
периода проведения экспедиции (по сним-
кам Landsat 8 от 06.06.2019 и 22.06.2019) до-
стоверно коррелируют с влажной зеленой 
фитомассой с одинаковыми К = 0.62. Корре-
ляции с сухой фитомассой ниже, но также 
достоверны: 0.48 для 06.06.2019 и 0.54 для  
22.06.2019. В силу выявленной положитель-
ной зависимости ниже в тексте под травяной 
надземной фитомассой имеется в виду ее 
оценка по значениям NDVI. Положительная 
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достоверная связь с июньской влажной тра-
вяной фитомассой выявлена для NDVI всех 
сроков летнего периода. Связь весенних 
NDVI с июньской фитомассой недостоверна.

Установлены различия между видами 
урочищ по степени адекватности июньской 
фитомассы как косвенного индикатора на-
копления фитомассы в другие сезоны года. 
Для этого результаты полевых измерений 
в июне 2019 г. сопоставлялись с NDVI со-
ответствующих пикселов, рассчитанными 
по весенним и летним снимкам Landsat 8 
2014–2019 гг. (табл. 1). В урочищах плато и 
гребней июньская фитомасса отрицательно 

связана с майскими NDVI, причем макси-
мальные июньские фитомассы с максималь-
ной влажностью фитомассы (плато Актобе) 
соответствуют минимальным майским NDVI. 
Минимальные июньские фитомассы, зафик-
сированные в урочищах узких каменистых 
гребней, соответствуют максимальным NDVI 
в мае и апреле, когда эти урочища, в отличие 
от плато, уже достаточно длительный пери-
од находятся в условиях вегетации после ос-
вобождения от снежного покрова. В апреле 
и до середины мая существует отрицатель-
ная связь NDVI с июньской влажностью по-
чвы.

Табл. 1. Парные непараметрические коэффициенты корреляции Спирмена, отражающие связь 
NDVI с полевыми измерениями травяной надземной влажной фитомассы, сухой фитомассы, влаж-

ности почв в июне 2019 г.

  Плато и гребни (11 точек) Склоны (22 точки) Лощины и балки (18 точек)

Срок 
измерения 
NDVI

Влажная 
фитомас-
са, ц/га

Сухая фи-
томасса, 

ц/га

Влаж-
ность гу-
мусового 
горизон-
та почв

Влажная 
фитомас-
са, ц/га

Сухая фи-
томасса, 

ц/га

Влаж-
ность гу-
мусового 
горизон-
та почв

Влажная 
фитомас-
са, ц/га

Сухая фи-
томасса, 

ц/га

Влаж-
ность гу-
мусового 
горизон-
та почв

14.05.2014 -0.70 -0.68 -0.56 0.23 0.32 0.01 0.11 -0.09 0.43

30.05.2014 0.59 0.69 0.56 0.43 0.46 0.00 0.35 0.17 0.62

08.06.2014 0.53 0.69 0.50 0.40 0.49 -0.24 0.43 0.25 0.67

17.07.2014 0.18 0.47 0.31 -0.02 0.16 -0.13 0.20 0.21 0.49

18.06.2015 0.32 0.54 0.29 0.52 0.58 -0.05 0.36 0.20 0.50

13.07.2015 0.35 0.56 0.36 0.43 0.58 -0.24 0.36 0.26 0.58

29.07.2015 0.15 0.41 0.20 0.38 0.57 -0.30 0.22 0.17 0.44

18.05.2018 -0.79 -0.82 -0.94 0.13 0.34 -0.14 0.11 0.01 0.34

25.05.2018 0.29 0.29 0.10 0.52 0.52 0.11 0.32 0.13 0.63

29.08.2018 0.15 0.32 0.18 0.03 0.25 -0.56 0.24 0.20 0.45

19.04.2019 -0.92 -0.84 -0.77 -0.26 -0.27 -0.08 -0.10 0.10 -0.24

05.05.2019 -0.87 -0.88 -0.90 -0.08 -0.10 0.02 -0.02 -0.11 0.05

06.06.2019 0.41 0.46 0.36 0.64 0.62 0.23 0.56 0.33 0.65

22.06.2019 0.58 0.73 0.56 0.49 0.52 -0.04 0.58 0.34 0.64

На склонах в период с позднего мая до 
июля включительно NDVI положительно 
связан с июньской фитомассой, причем с 
сухой сильнее, чем с влажной. Корреляция 
июньской влажности почвы с NDVI любого 
периода практически отсутствует. В лощинах 
и балках, наоборот, чем больше июньская 
влажность почвы, тем выше значения NDVI 
более поздних летних сроков (см. табл. 1).

Линейные мультирегрессионные геомор-
фологические модели фитомассы для боль-
шинства летних сроков оказались на грани 
достоверности с коэффициентом детерми-
нации (КД) 0.29–0.35, т. е. с объяснением от 
29 до 35 % варьирования. Для большинства 
майских сроков (кроме позднемайских) мо-
дели достоверны с КД 0.22–0.35 и наиболь-
шим вкладом фактора выпуклости, реже – 
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расчлененности и положения на склоне.
Проверка гипотезы об устойчивости во 

времени видов зависимости вегетационных 
индексов от факторов дифференциации ре-
льефа (по мультирегрессионным уравнени-
ям) показала следующее (рис.  2). Фактор 1 
(контраст положительных и отрицательных 
форм рельефа) наиболее значим в течение 
всего года, однако коэффициенты регрессии 
несколько ниже в весенний период (май), 
когда обеспеченность почв влагой после 
снеготаяния достаточно велика как на по-
ложительных, так и на отрицательных фор-
мах рельефа, а также осенью. В летний пе-
риод значение фактора заметно возрастает 
в силу резкой дифференциации почвенной 
влаги и фитомассы по рельефу: почвы на 
гребнях и склонах становятся заметно суше, 
чем почвы лощин и балок, что отражается 
на больших контрастах фитомассы. Значи-

мость фактора 2 (расчлененности рельефа 
– контраст останцового плато Актобе и гря-
дово-балочной местности) велика в начале 
и конце теплого периода. Это свидетельству-
ет о выравнивании условий продуцирова-
ния фитомассы между плато и грядово-ба-
лочной местностью к концу вегетационного 
периода. Значимость фактора 3 (экспозиция 
склона) наиболее велика весной, когда ув-
лажненность почв и фитомассы контрастна 
между солнечными и теневыми склонами. 
Значимость фактора 4 (положения в катене – 
контраст верхних и нижних частей склонов) 
мала весной, но возрастает в течение летне-
го периода, что соответствует более сильно-
му обеднению влагой и снижению фитомас-
сы верхних частей склонов по сравнению с 
нижними частями и подсклоновыми шлей-
фами.

Рис. 2. Динамика вкладов факторов организации рельефа в пространственное варьирование NDVI в 
течение теплого периода. Стандартизованные регрессионные коэффициенты beta в мультирегрессион-
ном уравнении, где NDVI – зависимая переменная, факторы организации рельефа – независимые пе-

ременные (F1 – принадлежность к положительным или отрицательным формам; F2 – расчлененность; 
F3 – экспозиция склона; F4 – положение на склоне)

Fig. 2. Dynamics of the contributions of the relief organization factors  to NDVI spatial variability during the 
warm period. Standardized regression coefficients beta in the multiple regression equation, where NDVI is 

the dependent variable, and relief organization factors are the independent variables (F1 – convex or concave 
landforms; F2 – relief compartmentalization; F3 – slope exposition; F4 –  position on the slope)
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Анализ отклонений от равновесной и/или 
стационарной модели, воспроизводимой 
статистическими методами, представляет 
особый интерес, т. к. в отклонениях может 
содержаться важная информация о дина-
мике сообществ (Пузаченко, 2017а). В на-
шем случае анализ локализации остатков 
геоморфологических моделей показал не-
одинаковую тесноту связи фитомассы с ре-
льефом в зависимости от типа фитоценоза, 
солярной экспозиции склона, геологическо-
го строения и разновидности форм рельефа.

Для склоновых урочищ недооценка NDVI 
геоморфологической моделью характерна 
для кустарниковых сообществ, особенно в 
летние сроки (рис. 3). В раннемайские сроки 

существенной разницы между типами фи-
тоценоза по качеству описания фитомассы 
геоморфологической моделью нет: остатки 
модели варьируют примерно в одинаковом 
диапазоне. В летние месяцы моделью пере-
оценивается фитомасса в типчаковых и ко-
выльно-разнотравных степях (см. рис. 3).   В 
лощинах в летний период ошибки геомор-
фологической модели фитомассы зависят от 
типа фитоценоза. В типчаковых, сухокустар-
никовых степях реальная фитомасса ниже 
предсказанной, особенно на крупных моно-
тонных участках. В мезофильных кустарни-
ковых и луговых сообществах реальная фи-
томасса летом превышает предсказанную.

Рис. 3. Диапазоны значений остатков геоморфологических моделей NDVI для 29.07.2015 для типов 
склоновых фитоценозов: 1 – петрофитные степи, 2 – типчаковые степи, 3 – ковыльно-разнотравные 

степи, 4 – ковыльные степи, 6 – ксерофильные кустарники, 8 – ксеромезофильные кустарники
Fig. 3. Ranges of residual values in geomorphologic models of NDVI for the types of phytocoenoses on 

slopes on 29.07.2015: 1 – petrophytic steppes, 2 – Festuca valesiaca dominated steppes, 3 – Stipa and forbs 
dominated steppes. 4 – Stipa dominated steppes, 6 – xerophilous shrubs, 8 – xeromesophilous shrubs
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На склонах южных румбов геоморфоло-
гическая модель зеленой фитомассы ланд-
шафтного масштаба завышает реальную 
фитомассу, особенно в летний период, в 
меньшей степени – в весенний. Отрицатель-
ные остатки модели (фитомасса меньше, 
чем предсказанная) концентрируются в уро-
чищах с повышенной освещенностью, про-
греванием и, следовательно, испарением. 
Однако для 19.04.2019 хорошо выражена 
противоположная закономерность: моде-
лью преуменьшается по сравнению с реаль-
ностью фитомасса именно прогреваемых 
южных склонов, где уже начинается вегета-
ция, в отличие от всех остальных.

  Перейдем к результатам проверки серии 
гипотез о зависимости изменчивости NDVI 
(как суррогата надземной травяной фито-
массы) во времени от рельефа и типов фи-
тоценозов.

Общая закономерность внутрисезонной 
динамики NDVI в степи состоит в наращи-
вании значений к началу лета (соответству-
ющем наращиванию зеленой фитомассы) 
и постепенному уменьшению к концу лета. 
Установлены следующие характерные усло-
вия рельефа и принадлежность к видам фи-
тоценозов для выделенных групп динамич-
ности фитомассы.

Группа 1 - внутрисезонные приращения 
существенно ниже фоновых (фитомасса от-
носительно стабильна между сроками в те-
плый период), но межгодовая вариабель-
ность отклонений велика, т. е. в некоторые 
годы приращения могут быть существенно 
выше или ниже фоновых. Такие сообщества 
встречаются при минимальном эрозионном 
индексе и максимальной площади водо-
сбора, т. е. по расширенным днищам балок 
и лощинам в любых типах фитоценозов, но 
чаще соответствуют приручейным черно-
ольшанникам и зарослям мезофильных ку-
старников с деревьями.

Группа 2 – внутрисезонные приращения 
выше фоновых (фитомасса меняется наибо-
лее сильно между сроками), межгодовая ва-
риабельность приращений средняя. Харак-
терна для водосборных понижений, сухова-
тых лощин, краевых частей днищ балок (при 
минимальном топографическом индексе 
влажности, максимальном эрозионном фак-
торе), имеет повышенную встречаемость 
среди луговых степей, ксерофитных склоно-
вых и мезоксерофильных кустарников.

Группа 3 – внутрисезонные приращения 
чуть ниже фоновых, межгодовая вариабель-
ность приращений средняя. Соответствует 

плакорам, широким вогнутым понижениям, 
покатым склонам (в автономных и высоких 
выпуклых и глубокорасчлененных склоно-
вых позициях) и наиболее характерна для 
типчаковых степей, реже для ковыльно-раз-
нотравных и ковыльных степей. Для петро-
фитных степей эта группа наиболее харак-
терна.

Группа 4 - фоновые внутрисезонные при-
ращения с низкой межгодовой вариабель-
ностью; постоянное подчинение фоновой 
закономерности, общей для всего ландшаф-
та. Соответствует автономным урочищам (с 
минимальной площадью водосбора и ми-
нимальной топографической влажностью), 
типична для ковыльных степей, в меньшей 
степени – для типчаковых. Наименее харак-
терна для луговых степей.

  Для проверки гипотезы о зависимости 
внутрисезонной изменчивости NDVI от про-
странственной конфигурации ландшафтных 
контуров и положения по отношению к их 
границам мы воспользовались результата-
ми ландшафтного картографирования.

В автономных урочищах гребней, плато 
(включая наиболее крупные плато более 40 
га) и останцовых холмов при расстоянии от 
границы урочища более 150 м понижается 
повторяемость фоновых приращений фи-
томассы (рис. 4), но повышается повторяе-
мость отрицательных отклонений (быстрое 
накопление весной и сохранение летом). 
При этом повышена неопределенность ди-
намических состояний, т. е. стабильность ди-
намики невысокая. Однако если исключить 
из расчета урочища крупных плато с площа-
дью более 40 га, то по мере удаления от гра-
ниц автономных урочищ повторяемость от-
клонений от фоновой динамики, наоборот, 
снижается, а фоновой динамики – растет, 
как и в целом стабильность. Аналогичная 
закономерность выявлена для трансаккуму-
лятивных урочищ подсклоновых шлейфов 
и конусов выноса: на расстоянии более 100 
м от границ снижается повторяемость фо-
новых внутрисезонных приращений NDVI и 
увеличивается нестабильность динамики.

Наибольшую площадь на территории 
(68 %) составляют склоны с крутизной более 
3°. В группе склоновых урочищ расстояние 
до границы не является фактором стабиль-
ности биомассы. Наибольшая повторяе-
мость фоновых приращений фитомассы   и 
наибольшая стабильность характерны для 
верхних частей склонов при минимальном 
значении эрозионного (LS) фактора (рис. 5). 
По мере возрастания площади водосбора в 
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Рис. 4. Повторяемость фоновых внутрисезонных приращений фитомассы (по 13 парам сроков) в зави-
симости от расстояния до границы для автономных плакорных степных урочищ

Fig. 4. Repetition of background intra-seasonal  increments of phytomass (for 13 pairs of terms) depending on 
the  distance to the boundary for the autonomous plakor steppe stows

нижней части склонов внутрисезонная из-
менчивость и разнообразие вариантов ди-
намики фитомассы возрастают.

Для автономных урочищ (гребни, плато, 
останцовые холмы) установлена зависи-
мость изменчивости внутрисезонных при-
ращений фитомассы от конфигурации уро-
чища, оцененной по индексу формы (shape 
index). В срединном диапазоне значений 
индекса формы имеет место следующая 
зависимость: чем более компактна форма 
урочища (малые значения индекса формы), 
тем ниже повторяемость фоновых прираще-
ний (рис. 6). Максимальная повторяемость 
фоновой динамики свойственна самым вы-
тянутым автономным урочищам узких греб-
ней.
Обсуждение 

Установленные положительные досто-
верные корреляции между NDVI и полевы-
ми измерениями дают основания рассма-
тривать NDVI, с некоторыми оговорками, как 
количественный индикатор зеленой травя-

ной фитомассы. Очевидно, что NDVI отража-
ет не только травяную, но и кустарниковую 
фитомассу, которая не попадала в укос. По-
этому неслучайно, что основные отклонения 
от прямой зависимости связаны со значени-
ями сырой травяной надземной  фитомассы 
более 60 ц/га, которая наблюдается в сильно 
закустаренных лощинах и балках. В автоном-
ных и трансэлювиальных типичностепных и 
петрофитно-степных урочищах связь между 
зеленой фитомассой и NDVI  положительная 
и практически линейная. Это подтверждает 
рекомендацию, отраженную в литературе, 
что для использования NDVI как суррога-
та зеленой фитомассы необходимо пред-
варительно строго устанавливать диапазон 
условий, для которых существует статисти-
чески значимая связь, а также учитывать 
межгодовое варьирование тесноты связи 
(Doraiswamy et al., 2005; Raynolds et al., 2006; 
Araya et al., 2017; Nagy et al., 2018).

Фитомасса с начала июня и до конца лета 
меняется примерно пропорционально на 
большей части территории. В то же время 



81

Хорошев А. В. Пространственная структура как фактор стабильности биопродукционного функционирования степ-
ных геосистем (на примере Айтуарской степи, Южный Урал) // Принципы экологии. 2020. № 3. С. 71 –86.

Рис. 5. Зависимость меры неопределенности (индекс Шеннона) внутрисезонной динамики NDVI от 
эрозионного фактора рельефа для склоновых урочищ

Fig. 5. Dependence of the uncertainty measure (Shennon index) of NDVI  intra-seasonal dynamics on the ero-
sion factor for the slope stows

весенние условия формирования фитомас-
сы принципиально иные, по сравнению с 
июньскими, за счет влияния длительности 
снеготаяния, экспозиции склона, разного 
начала вегетации в разных урочищах. Со-
хранение максимального запаса почвенной 
влаги в июне в черноземах на плато Актобе 
и соответствующий максимум фитомассы 
следуют за сильной весенней задержкой 
развития фитомассы. Максимальная ве-
сенняя фитомасса развивается на гребнях, 
которые наиболее рано прогреваются и ос-
вобождаются от снега, а к июню влажность 
почвы резко снижается и начинается летний 
перерыв вегетации большинства злаков. На 
склонах имеет место «разрыв» между ус-
ловиями биопродуцирования раннего лета, 
связанными с наследием снеговой влаги, и 
более поздних периодов, когда фитомасса в 
основном определяется дождями. В лощи-
нах и балках режимов биопродуцирования 
в течение лета унаследованы от почвенной 
влаги, накопленной главным образом за 
счет снеготаяния.

Анализ остатков «геоморфологической 
модели» надземной фитомассы, оцененной 
по NDVI, показал, что в наиболее развитых 

увлажненных фациях лощин и балок летом 
запас фитомассы существенно выходит за 
рамки, предопределенные потоками влаги 
по рельефу. Это свидетельствует о наличии 
механизмов положительной обратной свя-
зи, когда хорошо развитая почва (чернозем 
гидрометаморфизованный или выщело-
ченный) стимулирует развитие фитомассы 
и наоборот. Отметим, что именно в дни-
щах лощин и балок NDVI, рассчитанные по 
снимкам 06.06.2019 и 22.06.2019, наиболее 
сильно отклоняются в сторону завышения от 
значений, предсказываемых регрессионной 
моделью по измеренным в поле значениям 
травяной фитомассы. Это связано, безуслов-
но, с большим вкладом зеленой массы ку-
старников в этих видах урочищ. На склонах 
остатки «геоморфологической модели» в 
значительной степени контролируются экс-
позицией. На солнечных склонах фитомасса 
в период вегетации сокращается в большей 
степени, чем на теневых, по сравнению со 
значениями, предопределенными условия-
ми рельефа.

Исследование показало существенные 
отличия типов динамики фитомассы в кра-
евых и внутренних секторах автономных 
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Рис. 6. Повторяемость фоновых внутрисезонных приращений фитомассы (по 13 парам сроков) в 
зависимости от индекса формы для автономных плакорных степных урочищ

Fig. 6. Repetition of background intra-seasonal  invrements of phytomass (for 13 pairs of terms) depending 
on the shape index for the autonomous plakor steppe stows

плакорных урочищ. В первом случае преоб-
ладает внутрисезонная динамика фонового 
типа, во втором – сильная изменчивость ти-
пов динамики. Отличительная особенность 
внутренних частей плато – развитие хорошо 
развитых черноземов южных с мощностью 
гумусированного профиля (А + АВ) 27–37 
см под зональными житняково-мятликово-
тонконогово-залесскоковыльными степями. 
Возможно, благодаря высокому видовому 
богатству и стабильности морфолитогенной 
основы в зависимости от условий конкрет-
ного периода создаются конкурентные пре-
имущества разных групп видов, что и дает 
в результате нестабильное поведение по 
сравнению с фоновым ландшафтом. Сле-
довательно, в центральных секторах таких 
урочищ снижается зависимость от обычной 
внутрисезонной погодной динамики ланд-
шафтного масштаба, но при этом включают-
ся механизмы саморегулирования, связан-
ные с положительными обратными связями 
в системе «почва – фитоценоз», т. е. фор-
мируется локальная пространственно-вре-
менная устойчивость целостных экосистем 
(Пузаченко, 2017б). Урочища плато «живут 
самостоятельной жизнью» по сравнению с 

остальной территорией. При этом возможно 
нескольких устойчивых модулей, т. е. прояв-
ление пластичности (Пузаченко, 2017а). На 
периферии плато по мере сокращения мощ-
ности гумусового профиля и перехода пре-
обладания к овсецово-лессингоковыльным 
степям повторяемость фоновой динамики 
растет. Итак, на плато, внутри геостационар-
ной единицы с одинаковым рельефом и гео-
логическим строением обособляются раз-
ные биоциркуляционные структуры. Парал-
лельно проявляется и зависимость от кон-
фигурации урочища. Причина повышенной 
нестабильности продуцирования биомассы 
в крупных компактных урочищах видится в 
ослаблении латеральных взаимодействий 
и возможности усиления радиальных по-
чвенно-фитоценотических положительных 
обратных связей. При этом нельзя сказать, 
что динамика фитомассы становится более 
стабильной: локальные факторы могут вы-
зывать самые разнообразные отклонения от 
фоновой динамики, что отражается на повы-
шенных значениях меры неопределенности 
типов внутрисезонной динамики. При вытя-
нутой или изрезанной форме возрастает ин-
тенсивность латеральных взаимодействий 



83

Хорошев А. В. Пространственная структура как фактор стабильности биопродукционного функционирования степ-
ных геосистем (на примере Айтуарской степи, Южный Урал) // Принципы экологии. 2020. № 3. С. 71 –86.

с соседними урочищами, т. е. взаимодей-
ствий, порождающих собственно ландшафт 
как систему пространственных элементов. 
Именно при таких условиях наиболее часто 
проявляется фоновая динамика NDVI, отра-
жающая единообразную реакцию степной 
фитомассы на внутрисезонные погодные из-
менения, – рост оптимальности увлажнения 
весной, снижение влагообеспеченности в 
течение лета и т. п. В то же время из этой за-
висимости выпадают урочища с максималь-
ными и, наоборот, очень низкими значения-
ми индекса формы.

В группе склоновых урочищ доказано на-
личие внутриурочищного варьирования ти-
пов внутрисезонной динамики фитомассы. В 
терминологии ландшафтоведения это озна-
чает, что геоциркуляционная организация на 
склонах более существенна для временнóй 
организации, чем геостационарная: при 
прочих равных геолого-геоморфологических 
условиях миграция влаги вниз по склону соз-
дает различия в характере функционирова-
ния.
Заключение

В низкогорно-степном ландшафте Айту-
арской степи вегетационный индекс NDVI 
адекватно отражает надземную травяную 
фитомассу начала летнего периода за ис-
ключением наиболее высокопродуктивных 
луговых и лугово-степных сообществ с боль-
шим участием кустарников. Характер зави-
симости фитомассы от ландшафтных усло-
вий варьирует в пространстве. Фитомасса в 
лощинах и балках в течение всего лета зави-
сит от почвенной влаги, имеющейся в нача-
ле лета и накопленной в период весеннего 
снеготаяния, в то время как на склонах фито-
масса зависит в основном от летних дождей 
без связи с раннелетней влажностью почвы.

Вид зависимости травяной фитомассы от 
факторов организации рельефа меняется в 
течение теплого периода. Вклад факторов 

принадлежности к положительным или от-
рицательным формам рельефа и положения 
в катене возрастает в летний период по срав-
нению с весенним, что отражает увеличение 
контрастов условий почвенного увлажне-
ния. Факторы расчлененности рельефа и ин-
соляции более значимы в поздневесенний 
период из-за разной скорости истощения 
снеговой влаги в почвах на плато и в грядо-
во-балочной местности, на солнечных и те-
невых склонах.

Типы внутрисезонной динамики фито-
массы выражены как разные варианты под-
чиненности растительных сообществ фоно-
вым погодным изменениям ландшафтного 
масштаба и локальным факторам. Ланд-
шафтные единицы ранга урочищ, обуслов-
ленные геостационарными структурами, 
могут иметь существенные внутренние раз-
личия по типам внутрисезонной динамики 
продуцирования фитомассы в зависимости 
от водосборной площади и  близости к гра-
ницам. Существенное варьирование типов 
динамики (нестабильность) характерно для 
центральных секторов крупных степных уро-
чищ плато и подсклоновых шлейфов, види-
мо, в силу возрастания значимости локаль-
ных почвенно-фитоценотических обратных 
связей. В нижних частях склонов типы ди-
намики сильно варьируют из-за нестабиль-
ности почвенного увлажнения. Стабильная 
подчиненность фоновой внутрисезонной 
динамике возникает при активной вовле-
ченности в латеральные взаимодействия с 
соседними урочищами, что характерно для 
урочищ с малой компактностью, особенно 
для гребней.

В целом исследование показало необхо-
димость сопряженного учета геостационар-
ных, геоциркуляционных и биоциркуляци-
онных ландшафтных структур при объясне-
нии временной изменчивости травяной над-
земной фитомассы.
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Summary: The dependence of the variability of landscape functioning 
on its spatial structure was studied on the example of the steppes of the 
southern Urals. The values of NDVI and its intra-seasonal variability were 
considered as functions of landscape, neighborhoods, and the configuration 
of stows. Field verification showed that NDVI can be used as an indicator 
of aboveground herbal phytomass. NDVI increments between time pairs 
were ranked by deviations from modal values. The stability of NDVI dynamics 
was characterized by the Shannon index through the ratio of repeatability 
of deviations from background increments. Statistical methods revealed 
a variation in the contributions of landscape organization factors to the 
dynamics of NDVI during the warm period. On the southern slopes and in the 
bottoms of gullies, the phytomass significantly deviates from the background 
due to the landscape. The degree of stability of NDVI dynamics depends on 
the position relative to boundaries of stows and their shape. In the central 
sectors of plateaus and deluvial plumes, the dependence on the background 
landscape dynamics weakens, and the contribution of positive reverse soil-
phytocenotic relationships to the formation of phytomass increases
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