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КОЛИЧЕСТВЕННАЯ ОЦЕНКА ОТКЛОНЕНИЯ ЛАНДШАФТНОГО 

РАЗНООБРАЗИЯ ОТ ПОТЕНЦИАЛЬНОЙ ЕСТЕСТВЕННОЙ РАСТИТЕЛЬНОСТИ 
ПРИ ПОМОЩИ ЭНТРОПИИ ШЕННОНА 

Введение 

В последние 20 лет. в связи с тем, что глобальное изменение климата стало более 
заметным, экологические исследования проводились в значительно больших про­

странственных масштабах (O"Neill et al., 1988; Gustafson, 1998). Наземные ландшаф­
ты обычно состоят из мозаики различных типов покровов растительность/ земля. 

Ландшафтная экология определенно принимает, что пространствеююс размещение 

пятен покрова имеет экологическое значение, и пытается вонять в1аимодействие ме­

жду структурой больших пространственно неоднородных территорий и экологиче­

скими процессами ландшафтной мозаики (для обзора см.: F-'oПllan, Godron. 1986; 
Forman, 1995 и ссылки в этих работах). Осознание влияния пространственной неод­
нородности на экологи'lеские процессы ландшафтной мозаики требует определенно­

го способа количественной оценки ландшафтного разнообразия в пространстве и во 

времени посредством набора индексов, которые охватывают значимые жолоп1чс­

ские аспекты ;1андшафтной структуры (Tumer, 1990: Milne. 1992; Gustafson, 1998). В 
связи с этим получили широкое распространение дистанционные методы и геогра­

фические информационные системы (GIS). В результате теперь имеются сотни ин­
дексов для количественной оценки различных аспектов .1андшафтной структуры и 

разнообразия, основанных на 1·рид-тематических картах (например, O"Neill et al., 
1988; McGarigal, Marks. 1995; Riitters et al., 1995). Бо;1ее того, когда ландшафтные 
структуры количественно оценены, их причины и возможные воздействия на эколо­

гические процессы могут быть точно тестированы, если ожидаемая структура, при 

отсутствии специфического процесса, известна (Gai·dncr et al., 1987; Tumer, 1990; 
Gardner and O'Neill, 1991 ). 'Этот тип ожидаемой структуры был назван нейтральной 
ландшафтной моделью (Cas\.\·el\, 1976: Harvey et al., 1983; Gotelli, C:Jraves, 1996; With, 
King, 1997). Подход нейтрального моделирования имеет поэтому первостепенное 
значение для точного анализа влияния ландшафтной мозаики на экологические про­

цессы. 

В ландшафтной экологической литературе обычно полагаются на симуляции 

(эффект внешних соответствий), основанные на случайных и фрактальных компью­

терных нейтральных моделях, чтобы проверить 1·ипотезы об ожидаемых взаимоот­

ношениях между данным экологическим процессом и ландшафтной пространствен­

ной неоднородностью (Gardner, O'Neill, 1991). Однако, несмотря на большое количе­
ство предложенных компьютерных нейтральных моделей (для обзора см.: With, King, 
1997), они в основном носили теоретический характер, в то время как их практиче­
ское применение не было убедительно показано (Schumaker, 1996). И наоборот, мало 
внимания было уделено возможному использованию распределения потенциальной 

естественной растительности (PNV) как экологически значимой точки отсчета для 
оценки структуры ландшафта. 

В этой статье предлагается нейтральная мо.:~.е.1ь. основанная на распределении 

PNV, как возможный эталон для норма;шзации индекса разнообразия Шеннона, вы­
численный на основе карт растительности. 
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Измерение ландшафтного разнообразия с помощью 

индекса энтропии UJеннона 

Основанные на энтропии индексы, берущие свое концептуальное начало из тео­

рии информации Шеннона (Shaпnon. 1948), имеют в экологической литературе длин­
ную историю в попытках количественно оценить разнообразие сообщества (Margalef. 
1958; Pielou, 1966, 1975; Magurraп. 1988). Представим растительное сообщество, со­
стоящее из N видов, где Пj есть число индивидуумов, принадлежащих i-тому виду 

(i = 1, 2, ... , N), и позволим обозначить относительную частоту Пj. при 

11 

о :S р, :S 1, ~ р, = 1. 

Согласно Шеннону (Shаппоп, 1948), количество статистической информации 

(или энтропия Шеннона, Н), заключенной в наблюденной величине Пj, есть 

Н ~ -log pj, где log Pi = О, для Pi = О. Заметим, что в определении Шеннона основание 

двоичного логарифма используется, чтобы измерить содержание информации в би­

тах, в то время как в экологических исследованиях традиционно используется нату­

ральный логарифм (Т бthmeresz, 1995). 
Важное свойство количества энтропии Шеннона состоит в том, что, ес.1и Пj не за­

висит от Пj. то H(ni. ПJ) = Н(ш) + H(nJ)· Поэтому энтропия сообщества. состоящего из 
N видов. определяется как взвешенное среднее количества энтропиl-'1, связанной с 
единичным видом: 

п 

Н = - ~ Р, logp, (1) 
1-I 

Равенство 1 является Шенноновским фундаментальным выражением для описа­
ния содержания информации в сигналах, которые несут послание от источника к 

месту назначения. Теоретическая основа для интерпретации энтропии Шеннона. как 

меры информации, имеет отношение к связи между теорией информации и концеп­

цией энтропии в пределах классической статистической механики (Khiпchiп, 1957). 
Основная идея состоит в том, что информацию можно трактовать как физическое 

количество, такое как энергия, масса или момент (Kaur et al .• 1997). С экологической 
точки зрения энтропию Н данного сообщества можно рассматривать как меру неоп­

ределенности в предсказании относительного обилия видов. Илея неопределенности, 

находящаяся у своего максимума, когда энтропия самая высокая, сделала концепцию 

энтропии основой теории разнообразия (Orlбci, 1991 ). 
В то время как индекс энтропии Шеннона был широко использован в экологиче­

ской литературе для количественной оценки таких свойств .1андшафта. как уровень 

разнообразия сообщества и популяции, ландшафтные индексы, осноаанные на эн­

тропии, являются самыми обычными применяемыми мерами для представления 

ландшафтного разнообразия в пространстве и во времени (O"Neill et al., 1988; Li, 
Reiпolds, 1993; United States, 1994; Riitters et al., 1995, 1996). 

Здесь приводятся традиционные нейтральные модели, основанные на максимуме 

энтропии, т.е. на равновероятностных случайных распределениях всех классов на-

1емного покрова (O'Neill et al., 1988). Легко видеть, что для данного ландшафта мак­
симальное значение энтропии Шеннона H,nax = log N достигается, если все типы на­
земного покрова присутствуют в равных пропорциях. Нормализация Н в отношении 

к максимальной энтропии: 
J-HI 

- / Hrnax 
(2) 
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называется «выравнешюстью», поскольку она измеряет отклонение от равномерного 

раслрсделс1шя индивидуумов среди N видов (Piclou, 197 5). Представление макси­
малыюй энтропии в уравнении нормализует индекс разнообразия в ландшафтах с 

ра·:1Л11•111ым числом типов наземного покрова. J представляет поэтому отклонение 
061.сма (количества) вычисленной энтропии от ее теоретического максимума. В 

урав11с1ши 2, когла Н приближается к Hmax , значение J стремится к единице. Заме­
шм, •по выравнешюсть Piclou (1975) J близко родственна индексу доминирования 
D ~ Н"~'" - Н. предложенному O'Ncill et al. (1988) для количественной оценки ланд­
шафтного разнообразия. Для более глубокого вникания в формальное соотношение 

мсжлу выравнсшюстыо и доминированием см. Hill ( 1973). 
О1111ако распределение в реальных ландшафтах классов наземного покрова нико­

гла 11с является случайным, но обнаруживает пространственный и временной поря­

лок в рсзут.тате сложного взаимодействия природных и антропогенных процессов, 

так же как и топографических ограничений (Foпnan, 1995; Schнmaker, 1996). Следо­
ватслыю, в то время как максимальная энтропия Hmax представляет собой статисти­
•1ссю1 ~ша•11-1мую нейтральную модель для понимания предела, до которого реальные 

ш111,111шфты отклоняются от случайности и равновозможности, эколоrически более 

то•1ш1я рекомендация для разли•1ения ландшафтного разнообразия, которое может 

бып. 1пмерено, и разнообразия, которое относится к критическим экологическим 

лро11сссам. была бы более полезной ошщей. 

Нейтраш.ные моде;1и, основанные на распределении PNV 

Ат.тсрнапшой вышесказанному является энтропия, вычисленная исходя из рас­

прс,1еле1шя по ландшафту PNV. Она может играп. роль нейтральной модели для ос­
новшшых на разнообразии ландшафтных измерений. Существует давняя традиция в 

науке о раститслыюсти, состоящая в том, •1то распределение растительности в пер­

вую 0•1срсдь опрслслястся фюичсским14 условиями среды. и предполагающая, что 
устой•11шыс растительные сообщества и виды нахолятся в равновесии с параметрами 

окружающей среды (см., например, Brщщ-Blanqнct, 1928; Whittaker. 1975). PNV мо­
жет бып, определена как заключителыюе расппелыюе сообщество, которое разви­

лос1. бы при условии, если вес влияния •1еловека на этот участок (местообитание) и 

его 11спосрс11ствс111юс окружение внезапно прекратилось бы (Tiixen, 1956; Westhof 
and van dcr Maarcl, 1978; Bredcnkamp et al .• 1998). Заметим. что из предыдушего оп­
рс,1слс1шя следует, •по любая PNV является гипотетической, и ее пространственное 
распределение в ряле слу•шев сомнительно и поэто:~.tу часто устанавливается с тру­

до:\1 (Kowarik, 1987; Hiirdtlc, 1995; Moravec, 1998; Zerbe, 1998). Однако разрозненные 
остатки сстсствсшюй и полуестествешюй растительности, встречающиеся в бот.-

1111111ствс современных ландшафтов, обычно существенно помогают в оценке PNV 
(I:llcnbe1·g, 1988; Wildi, Kriisi, 1992). В результате большинство типов сообществ, 
прслставляюнщх потенциальную естественную растительносп. Европы, было выде­

лс1ю и ош-~сшю в опюше111ш их видового состава, разнообразия, устойчивости, 

структуры. продуктивности и условий местообитания (Brzeziecki ct al., 1993). 
В этой стап.е мы исполыуем распределение PNV как основу рекомендаций для 

1юр:\1алюащш ландшафтного разнообразия актуальной реальной растительности 

(AR V) в горах Лсшши (центральная Италия) в grid-based GIS. Новый индекс, подоб­
ный 1шдексу выравненности, получен путем подстановки энтропии, вычисленной из 

РNV-карты (HPNV). для традициошюго максимума энтропии в уравнении 2. 
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Рис. 1. Карта актуальной реальной растительности (ARV) района исследования (вверху) 
и Карта естественной потенциальной растительности (PNV) района исследования (внизу). 

Легенды к картам приведены в тексте 



Леген.:~а к Карте аJ<Т)а.tьной реа.1ьной растите.1ьности (ЛRV): 

1 - сп.~ошная r·ородскаи ·1асr1юйка. 2 - прсрыв11сrая 1оро.1ская 1acrpoiiкa. 3 - карьер: ~ - 11.:орошае\lые 

пахотные 3е\1.1И. 5 - в1111шра.1н11кн: 6 - поса.1к11 Castanea satii·a: 7 - о:швковыс рощи. 8 - пасгбища. 9 -

мозаика одно.1етню. 11 постоянных К}.IЫ)р. 1 О - .1сс ш 1-·agus s_iЛ·a/ica: 11 - .1ес 11"1 Osn·ya carpinifolia; 
12- :1ес нз Q11ercus pubescens н Q. cerris: 13 - \Ю;ю.:~ая 1юрос.1ь ш Caslanea satii·a: 14 - .1сс из Quer­
cus pubescens: 15 - К)с1ар1шкн 111 Cercis .filiquasn·um и Pistacia /e1·eblntl1Us; 16 - .1ес ю Quei-cus ilex: 
17 - .1ес из Roblnia p~·eudacacia; 11! - rюса.:~ю1 Pinus sp: 19 - .r~r 11·1 Lo/ium sp.: 20 - папоротниковые 

зарос.111 н·1 Pleridium aquilinum: 21 -· .1у1 из /)orycnium ре111ар/1у//11т 11 Lo1us tenuis: 22 - .l}r· ю Fes­
tuca circummediterrana и Koe/e1·ia splendens: 23 - горная rappиra 1в Salvia c!fJicinalis: 24 - .1yr из 
Trifolium sp .. 25 - степь и·1 Ampelodesmos mauritanicus 11 Clemalis sp.: 26 - кус1ар1111ки ю Ргипиs 

spinosa и Rosa sp.: 27 - расштс.1ыю'-'ТL осыпей. 

Легенда к Кар1с сстестве1111ой rютсн11иа;1ыюй раститс:1ыюс·1и (PNV): 

1 - лес из Fagus sylvatica; 2 пt1роф11.1ьныii .1сс из мозаию1 Quercus cerris и Q. mhu1·: 3 - .1ес из Ostrya 
carpinifolia; 4 - лес из Queп·us arris: 5 - ,1ес ю Q. ile.'t; 6 - .1ес 1в Q. pubescens и Q. cerris: 7 - ,1ес и.1 

Q. pubescens: !!-;1ес 1в Q. suber; 9- rорная гаррш·а ю Safvia ojjicinalis; 10- расгите.1ьность осыпей. 

Методы и резу.аьтаты 

Для анализа был выбран пробный участок, приблизите.1ьно равный 243 км 2• в 
северо-восточной части гор Ле1шни (центральная Италия). Эти горы образуют север­

ную часть хребта Вольци (Volsci Range), большого известнякового !Vlассива, состоя­
щего из двух параллельных цепей, преимущественно ориентированных с северо­

запада на юго-восток. разделенных долиной Карпинето. Высоты варьируют от 100 м 
над ур. м. в пределах самых низких аллювиальных рав11ин до 1339 м над ур. м. на 
горе Салерно. Согласно классификации Бласи (Blasi, 1994), биоклимат гор Лепини 
варьирует от переходного среднесредиземноморского до умеренного. Однако из-за 

их сложных топографических. геоморфологических и геологи•1еских условий горы 

Лепини подвержены сильным локальным колебаниям климата и условий среды. 

Чтобы обозначить положение границ, была составлена карта ARV м. 1 : 50 ООО на 
основе геоботанических описаний и па11хроматических аэрофотоснимков в 

м. l: 44 ООО, сделанных весной 1993 г. Затем была составлена РNV-карта путем на­

ложения АRV-карты 11а карrу экотопов изученного района (рис. 1 ). Карта экотопов 
была получена путем объединения информации, добытой из вспомогательных тема­

тических карт, таких как топографические, геоморфологические и по•1венные 

(Carranza, 1998), и была использована. чтобы определить пространственное распре­
деление потенциаль11ой ниши для каждоr·о РNV-типа, при этом знания автора, как 

эксперта, бы.1и решающими при выделении картируемых единиц PNV. 
Карты ARV и PNV были оцифрованы с пространственным разрешением в 50 м. 

Из растровых карт НдR\' и Hr:-.;v были рассчитаны, используя натуральные логариф­
мы. Наконец. были рассчитаны традиционная выравненность (J=H / H,n •• ) и новый, 
11одобный выравненности индекс, названный ··отношение акrуальной знтропии к по­

тенциальной·· (НА. Р = HAR\' / Нр:,.\'), где Н ina• заменено на HP:-.J\·. 

Путем подстановки Нр~\' вместо Н шах отношение актуальной энтропии к потен­

циальной Нл. Р измеряет предел. до которого разнообразие АRV--карты отклоняется 

от такового РNV-карты и поэтому может интерпретироваться как мера дивергенции 

(скорость уменьшения) энтропии Шеннона от ARVк РNV--разнообразию. Заметим, 

однако, что если традиционный максимум энтропии (Н 111., = ln N) представляет верх­
нее (теоретически) значение энтропии для ландшафта, состоящего из N классов на­
земного покрова, то Нр"· представляет (теоретически) самый нижний уровень энтро­

пии, которого наземный ландшафт может достигнуть при отсутствии значительного, 

вызванного человеком. и.1и естествен1юго нарушения. Поэтому обычно Нл р > 1. Для 
больших значений НА "распределение ARV гораздо бо.1ьше нарушено и фрагменти-
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ровано, чем PNV. Напротив, особенно сильное влияние человека может привести к 
ландшафтной мозаике, состоящей из больших гомогенных сельскохозяйственных 

или городских пятен с уровнями э11тропии, которые значительно ниже, чем пятна с 

соответствующим распределением PNV (Fonnan, Godron, 1986; Chytry, 1998). В этом 
случае отношение актуальной энтропии к потенuиальной, индекс Н" " р, обычно 

меньше 1. 
Заметим также, что замена Hmax биологически более значимым показателем для 

нормализации актуальной энтропии Н было уже предложено Lloyci and Ghelardi 
( 1964) в контексте анализов популяции и сообществ. Поскольку модели вид-обилие 
представляют биологически наиболее реалистичное выражение равномерного видо­

вого распределения (Magurran, 1988). Lloyd и Ghelardi (1964) пред.r!ожили сравнить 
энтропию пробы с энтропией, предсказанной моделью вид-обилие. 

Подсчет обеих традиционных выравненностей и Н для пробной площади гор Ле­

пини дал J=0.794 и Нл;р =1.395 соответственно. Другими словами, благодаря вы­
званной человеком фрагментации ландшафта, которая обычно характеризует горные 

ландшафты Центральной Италии (Ricotta et al., 1996; Carranza, 1998), АRV-разнооб­
разие (статистическая неопределенность) нашего пробного участка составляет 1.395 
от разнообразия соответствующей ги11отетической PNV. 

а) Ь) с) d) 

2 
2 1 

з 3 

1 3 2 2 

2 2 3 3 

3 3 2 

J = 0.334 
НА/Р = 0.355 

J = 0.605 
HAIP = 1.000 

J =0.750 

HAIP = 3.122 

J = 1.000 

НА/Р = 1.726 

Рис. 2. Искусственные ландшафты. со"·rоящие из клеток (9 х 9). 
Вверху- распреде,1ение актуа.'11.ной реальной растите:~ьности (ARV). 
внизу - рас11ре..:~е.1ение естественной потенциальной растите.1ьности. 

1 - пастбища. 2 - ,1ес из Ostrya carpinifolia. 3 - .1ес из Fa~s sy/vatica. 
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Различие между традиционной выравненностью и индексом Н-\ Р также иллюстри­

руется использованием четырех искусственных ландшафтов из 9 х 9 клеток (рис. 2). 
Для каждого ландшафта были рассчитаны J и НА Р· 

Ландшафт а представляет собой ситуацию, в которой разнообразие ARV ниже, 
чем таковое PNV, и, следовательно, НА Р < 1, в то время как на рис. 2 (Ь--d) 

н.-\' р ~ 1 ~ J, и традиционная выравненность J в целом увеличивается от ландшафта h 
к ландшафту d. Три типа наземного покрова ландшафта d равномерно распределены 
так, что НлR\/ = н.nах = ln 3, и J = 1.000 (см. уравнение 2). Напротив, индекс Нл р са­

мый высокий для ландшафта с и самый низкий для ландшафта Ь. Кроме того, по­

скольку пространственное распределение ARV ландшафта соответствует распреде­
лению в нем PNV, HAR\' равняется HPN\' и Нл Р = 1.000. Заметим, что Н.,, Р не опреде­
лено для НР1'\' =О (т.е. для ландшафта, состоящего только из одного РNV--типа). В 

этом случае выражение Н" Р = Н \R\" / Hr,,· дает в результате бесконечность. 

Заю1ючение 

В этой статье пред,пожена нейтральная модель, основанная на распределении по­

тенциальной естественной растительности, с целью количественной оценки отк.1оне­

ния типов структуры актуальной растительности от экологически значимого состоя­

ния нулевого нарушен11я. Мы предложили ГJодобный выравненности индекс, пред­

ставляющий собой отношение актуальной энтропии к потенциалы~ой 

(Нл. Р = HARv ! l-lp:-;v), теоретическое обоснование которо1·0 берет начало из теории 
информации Шеннона (Shannon, 1948). Заметим, однако. что похожие нормализован­
ные выражения, в которых данный показатель выражен через распределение PNV, 
могут быть получены для большинства систем расчета, которые были предложены, 

чтобы коJlичественно оценить различные аспекты ландшафтной пространственной 

неоднородности и разнообра3ия (Riitters et al., 1995; Sinith, Wilson, 1996; Ricotta et al., 
2000). 

Тем не менее, это предложение не должно быть принято без критики. Хорошо 

известный недостаток любо1·0 ландшафтного измерения состоит в том, что получен­

ные результаты зависят как от разрешающей способности, так и точности классифи­

кации на тематической карте, использованной для расчетов (Wickham, Riitters, 1995; 
Frohn, 1998). Более того, как выше упоминалось, РNV-карты сокращг.ют число рас­
тительных типов по сравнению с АRV-картами. Критерии сокращения - синтаксон­

специфичные и регион-специфичные, зависящие от синтаксоном11ческого знания 

естественной растительности и от масштаба карты (Chytry, 1998). 
Мы полагаем, однако, что использование распределения PNV как основы для 

сравнения со структурой актуальной растительности, представляет интересное кон­

цептуальное усовершенствование в создании общей модели для оценки воздействия 

нарушений на структуру и разнообразие растительности. 
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SUMMARY
С. RICOTTA, M.L. CARRANZA, G . A VENA, C.BLASI

QUANTIFYING THE DEVIATION OF LANDSCAPE DIVERSITY FROM POTENTIAL 
NATURAL VEGETATION WITH SHANNON'S ENTROPY

In the past 20 years, several metrics have been developed to quantify various aspects of landscape structure and diversity in space and 
time, and most have been tested on grid based thematic maps. Once landscape patterns have been quantified, their effects on ecological 
functions can be explained if the expected pattern in the absence of specific processes is known. This type of expected pattern has been 
termed a neutral landscape model. In the landscape-ecological literature, researchers traditionally adopt random and fractal computer-
generated neutral landscape models to verify the expected relationship between a given ecological process and landscape spatial 
heterogeneity. Conversely, little attention has been devoted to distribution patterns of potential natural vegetation (PNV) as an 
ecological baseline for the evaluation of pattern-process interactions at the landscape scale. As an application for demonstration, we 
propose a neutral model based on PNV as a possible reference for a quantitative comparison with actual vegetation (ARV) distribution. 
Within this context, we introduce an evenness-like index termed "actual-to-potential entropy ratio (HA/P=HARV/HPNV, where H is 
Shannon's entropy). Results show that, despite the hypothetical character of most PNV maps, the use of PNV distribution as a baseline 
for a quantitative comparison with ARV distribution may represent a first step towards a general model for the evaluation of the effects 
of disturbance on vegetation patterns and diversity.




