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АННОТАЦИЯ

Согласно  схеме возрастной периодизации онтогенеза растений,  предложенной Т. А. Работновым 
и А. А. Урановым,  выделяют более десятка основных возрастных (онтогенетических) состояний. Каждая 
популяционная выборка представляет собой упорядоченный ряд частот встречаемости растений в этих 
состояниях – ​так называемый онтогенетический спектр  (ОС). Соответственно  форме ОС,  отражающей 
бóльшую или меньшую представленность в популяции молодых,  зрелых и старых растений и позволяющей 
представить временнýю динамику популяции,  имеются различные статистики ОС. Представленный пакет 
ExOS (Excel Ontogenetic Spectrum) позволяет автоматически вычислять и анализировать их. Входной ин-
формацией являются численность или частота онтогенетических состояний в выборке. Выходные данные: 
классификация ОС и типы ценопопуляции по  различным критериям,  популяционно-онтогенетические 
индексы;  для множественных выборок – ​ сходство  (дистанции) между ними и их ординация по  осям 
“дельта – омега”;  в автоматическом режиме дается соответствующая графика.

Ключевые слова: периоды развития растения,  возрастное состояние,  онтогенетический спектр,  
популяционно-онтогенетические индексы,  показатель сходства,  классификация типов ценопопуляций.

ВВЕДЕНИЕ

В данной статье описывается пакет ExOS  
(Excel Ontogenetic Spectrum). В нем даны раз-
личные популяционные статистики и критерии 
по  возрастным (онтогенетическим) спектрам 
и соответствующие графики,  анализируемые 
в автоматическом режиме в среде Excel. Для 
всех популяционных показателей даются об-
щие сведения и определения. Каждый приве-
денный метод анализа данных сопровожда-
ется ссылкой на оригинальные публикации. 
В самих Excel-листах приведены многочислен-
ные подсказки,  помогающие сориентироваться 
в особенностях представления данных и в ин-

терпретации результатов. Материал методо-
логически следует обзорам [Животовский,  Ос-
манова,  2019;  Османова,  Животовский,  2020;  
Животовский,  2023].

ОПИСАНИЕ ПАКЕТА 

ЛИСТ 1. ОС: ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИЙ СПЕКТР

Входные данные: онтогенетический (воз-
растной) спектр,  т. е. число  растений (или их 
доля или процент) всех онтогенетических со-
стояний в исследуемой выборке (или в сум-
ме выборок при оценке базового  спектра по  
Л. Б. Заугольновой [1976]).
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Выходные данные: ОС в процентах (как 
полный спектр,  так и без учета латентного  
периода и некоторых других онтогенетических 
состояний),  диаграммы онтогенетического  
спектра,  тип и подтип ценопопуляции [Работ-
нов,  1950;  Рысин,  Казанцева,  1975;  Жукова 
и др.,  1976],  тип спектра по  классификации 
Л. Б. Заугольновой [1976],  тип развития цено-
популяции по  Л. А. Жуковой,  И. М. Ермаковой 
[1967] и А. А. Уранову,  О. В. Смирновой [1969].

Общие сведения по этому листу. Разли-
чают 11 основных онтогенетических состоя-
ний,  представляющих собой схему дискрет-
ного  описания жизненного  цикла многолетних 
семенных растений [Работнов,  1950;  Уранов,  
1975;  Смирнова и др.,  1976]: se – ​семя,  p – ​
проросток,  j – ​ювенильное,  im – ​имматурное,  
v – ​виргинильное,  g1 – ​молодое генеративное,  
g2 – ​средневозрастное генеративное,  g3 – ​ста-
рое генеративное,  ss – ​субсенильное,  s – ​се-
нильное,  sc – ​отмирающее растение.

Следуя Т. А. Работнову [1950] и А. А. Ура-
нову [1975],  жизненный цикл растений под-
разделяют на четыре возрастных периода 
(рис. 1): латентный (se),  прегенеративный,  
или виргинильный (p,  j,  im,  v),  генеративный 
(g1,  g2,  g3),  постгенеративный,  или сениль-
ный (ss,  s,  sc).

Выделяют четыре основных типа цено-
популяций: инвазионные,  регрессивные,  
инвазионно-регрессивные и  нормальные [Ра-
ботнов,  1950,  1992;  Рысин,  Казанцева,  1975]. 
Следуя обзору [Животовский,  2023],  даем сле-
дующие определения этих типов по  характери-
стикам их онтогенетических спектров. Ценопо-
пуляция данного  вида: инвазионная,  если она 
состоит только  из жизнеспособных семян и/
или растений одного  или нескольких прегене-
ративных состояний;  регрессивная,  если состо-
ит только  из растений одного  или нескольких 
постгенеративных состояний;  инвазионно-
регрессивная,  если в  ней отсутствуют гене-
ративные особи,  но  обязательно  присутству-
ют растения хотя бы одного  прегенеративного  
(не  исключая латентного) и  хотя бы одного   
постгенеративного  состояния;  нормальная,  
если в ней обязательно  представлены расте-
ния одного  или нескольких генеративных со-
стояний,  при этом не исключены особи любых 
других онтогенетических фракций.

Указанные типы ценопопуляций подразде-
ляют на подтипы [Рысин,  Казанцева,  1975;  

Жукова и др.,  1976;  Жукова,  1995]. Перечис-
лим их с небольшими модификациями. Сре-
ди инвазионных популяций выделяют под-
типы: I1 (состоят только  из жизнеспособных 
семян и покоящихся вегетативных диаспор),  
I2 (включают проростки),  I3 (содержат также 
ювенильные и/или более взрослые состояния 
прегенеративного  периода). Регрессивные по-
пуляции классифицируются на подтипы: R4 
(в наличии только  отмирающие растения),  R3 

(имеются также сенильные особи),  R2 (старые 
растения,  начиная с субсенильных).

Особо  следует коснуться учета старых ге-
неративных растений (g3). А. А. Уранов [1975,  
с. 11] определил g3 как этап онтогенеза,  в ко-
тором “при сохранении генеративной функ-
ции” усиливается дезинтеграция целостного  
состояния особи. Поэтому в определении ба-
зового  спектра по  Л. Б. Заугольновой [1976] 
граница между “левой” и “правой” частями 
спектра проходит между g2 и g3,  объединяя 
последнюю фракцию с субсенильными и се-
нильными. Аналогично  Л. П. Рысин и Т. Н. Ка-
занцева [1975] причисляют к  регрессивным 
также и такие популяции,  в которых имеют-
ся g3,  но  нет более молодых фракций (подтип 
R1). Принимая такой статус старых генератив-
ных растений,  мы выделяем два пограничных 
подтипа нормальных ценопопуляций [Живо-
товский,  2023]: квазинормальная,  если в ней 
из генеративных присутствуют только  расте-
ния g3,  но  есть жизнеспособные семена и/или 
особи одного  или нескольких прегенератив-
ных состояний,  и  нормально-регрессивная,  
если в ней присутствуют только  растения g3 
и,  возможно,  более старые фракции,  но  от-
сутствуют более молодые растения (ее преж-

Рис. 1. Онтогенетический спектр.

Периоды развития выделены фигурными скобками (см. 
текст). Высота столбика – ​число  особей данного  онтоге-

нетического  состояния
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нее обозначение – ​R1,  указывающее на отне-
сение ее к регрессивному типу).

Нормальные ценопопуляции,  в  свою оче-
редь,  также подразделяют на четыре основ-
ных типа соответственно  относительной пред-
ставленности в них растений разных периодов. 
В листе 1 пакета ExOS  определяются тип он-
тогенетического  спектра нормальных цено-
популяций по  Л. Б. Заугольновой [1976] и тип 
зрелости [Жукова,  Ермакова,  1967;  Уранов,  
Смирнова,  1969;  см. также: Жукова,  1995]. Мы 
вносим в их определения небольшие уточнения,  
связанные с отношениями “равенства /неравен-
ства”. А  именно,  согласно  Л. Б. Заугольновой 
[1976],  сопоставляются численности моло-
дых (U) (начиная с  виргинильных) и  старых 
(D) растений: U = v + g1 + g2,  D = g3 + ss + s,  
но  не учитывается возможность их равенства: 
U = D. Такое совпадение бывает редко,  но  про-
грамма действует по  логическому алгоритму,  
и в ней нужно  учесть все возможности. Этот 
случай регистрируется программой как “нео-
пределенность”. Кроме того,  при доминирова-
нии старых растений,  т. е. U < D,  тип 4 опре-
делялся Л. Б. Заугольновой при максимуме 
субсенильной фракции;  в программе мы опре-
деляем этот тип в случае максимума субсениль-
ного  или сенильного  состояния. Что  касается 
типа зрелости,  то  он основан на исходном срав-
нении численности подроста (Z′ = j + im + v) 
и старых вегетативных растений (Z′′ = ss + s),  
их равенство  также регистрируется програм-
мой как “неопределенность”.

Следует отметить,  что  в обеих классифика-
циях есть логические “дыры”. Например,  при 
U > D или Z′ > Z′′ и максимальной численности 
старого  генеративного  состояния оба этих кри-
терия не работают. Такие ситуации отмечены 
как “?”. И,  наконец,  в оценке типа спектра по  
указанным критериям также могут возникать 
логические неопределенности,  если численнос- 
ти двух или более генеративных (или смежных) 
фракций одинаковы – ​из-за того,  что  в эти 
критерии входит условие максимальности того  
или иного  онтогенетического  состояния.

ЛИСТ 2. БК:  

БИНАРНАЯ ИЕРАРХИЧЕСКАЯ КЛАССИФИКАЦИЯ 

НОРМАЛЬНЫХ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ

Входные данные: онтогенетический спектр,  
начиная с проростков. По  умолчанию он копи-

руется автоматически с листа 1 “ОС”. Кроме 
того,  в качестве дополнительных опций предус- 
мотрено  отключать учет онтогенетических со-
стояний p,  j, im и sc,  а также включать /  от-
ключать расчеты,  учитывающие неравномер-
ную шкалу (см. ниже).

Выходные данные: бинарная (двухуров-
невая) иерархическая классификация онтоге-
нетических спектров нормальных ценопопу-
ляций (у этой классификации нет логических 
“дыр” [Животовский,  2023]).

Общие сведения по этому листу. На 
рис.  2 представлен вид основных онтогене-
тических спектров нормальных ценопопуля-
ций на трехпериодной шкале развития. Ввиду 
неопределенности относительно  присутствия 
и массовости жизнеспособных семян в почве 
латентный период на диаграммах онтогене-
тического  спектра отдельно  далее не рассма-
триваем и,  если особо  не оговорено,  условно  
включаем в прегенеративный период.

Для нормальных популяций на трехпери-
одной шкале развития имеются только  четыре 
возможных соотношения численностей смеж-
ных периодов (см. рис. 2),  выделяемых согласно  
следующим критериям [Животовский,  2023]:

левосторонний (NV > NG,  NG ≥ NS),   
правосторонний (NV ≤ NG,  NG < NS);
центрированный (NV < NG,  NG > NS),  

(1)
 

бимодальный (NV > NG,  NG < NS),  

где NV,  NG, NS – ​число  растений прегенера-
тивного,  генеративного  и постгенеративного  
периодов. Вместо  абсолютных численностей N 
можно  взять их проценты – ​результат крите-
риев (1) и вид рисунков от этого  не изменятся.

Помимо  этого  бимодальный и центриро-
ванный типы из (1) подразделяются каждый 
на левосмещенный и правосмещенный подти-
пы – ​соответственно  превалированию преге-
неративных или постгенеративных растений 
по  отношению друг к  другу [Животовский,  
2023]. Принимая их во  внимание,  обозначаем 
типы (и подтипы) спектров по  шкале перио-
дов следующим образом: L (левосторонний),  R 
(правосторонний),  BL (бимодальный левосме-
щенный),  BR (бимодальный правосмещен-
ный),  CL (центрированный левосмещенный),  
CR (центрированный правосмещенный). На-
пример,  на рис. 2 (внизу слева) бимодальный 
спектр  имеет подтип BL,  а центрированный 
спектр  (внизу справа) записывается как CR. 
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(При нарушении указанных выше строгих не-
равенств также возникают неопределенности.)

Для дальнейшей детализации классифи-
кации спектра добавим его  характеристики 
на втором уровне иерархии,  т. е. в пределах 
периодов,  приходя к  бинарной иерархиче-
ской классификации. Для этого  примем двой
ное обозначение: первым номером следует 
обозначение спектра на первом уровне ие-
рархии – ​по  типам (1) и их подтипам,  а за 
ним (через дефис) – ​название онтогенетичес- 
кого  состояния с максимальной встречаемо-
стью в пределах данного  периода. Например,  
центрированный правосмещенный спектр  (см. 
рис. 2),  для которого  максимальной среди ге-
неративных растений являлась бы фракция 
g1,  обозначался бы как CR-​g1. Соответствен-
но,  левосторонний спектр  с  максимальной 
фракцией имматурных растений обозначает-
ся как L-im,  правосторонний спектр  с макси-
мумом на s – как R-s. Бимодальные спектры 
требуют двойного  обозначения второго  уров-
ня – ​соответственно  пре- и постгенеративно-
му периодам. Например,  BL-j,ss означает це-

нопопуляцию с бимодальным левосмещенным 
спектром (т. е. с большей долей молодых веге-
тативных растений),  с локальными максиму-
мами на фракциях j и ss.

В пакете предусмотрена возможность би-
нарной классификации не только  для рав-
номерных,  но  и  для неравномерных шкал 
периодов развития [Животовский,  2023]. Рав-
номерная шкала включает ровно  по  три онто-
генетических состояния в каждом периоде: (j,  
im,  v),  (g1,  g2,  g3) и (ss,  s,  sc). Неравномерная 
шкала может включать большее или меньшее 
число  состояний в каждом из периодов. На-
пример,  в  прегенеративном периоде можно  
учитывать только  два состояния – ​имматур-
ные и виргинильные растения (im,  v) или же,  
напротив,  увеличить этот период до  четырех 
состояний: p,  j, im,  v. Аналогично  в постгене-
ративном периоде можно  не учитывать отми-
рающие растения,  сокращая его  до  двух со-
стояний – субсенильного  и сенильного  (ss,  s),  
или,  напротив,  даже включить старое генера-
тивное состояние,  рассматривая этот период 
как группу старых растений – ​(g3,  ss,  s,  sc). 

Рис. 2. Типы онтогенетических спектров нормальных популяций на трехпериодной шкале развития [по: 
Животовский,  2023].

Бимодальный и центрированный типы каждый подразделяется на лево- и правосмещённый (см. текст)
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Так возникают неравномерные шкалы,  для 
которых периоды развития содержат нерав-
ное число  онтогенетических состояний. В та-
ком случае критерии (1) можно  формально  
использовать,  но  они окажутся статистиче-
ски не обоснованными.

Для большей статистической корректнос- 
ти,  можно  вместо  абсолютных численностей 
N использовать их средние значения,  норми-
рованные к заранее выбранному исследовате-
лем составу периодов [Животовский,  2023]:

	
, , ,GV S

V G S
V G S

NN N
O O O

k k k
= = =

	 (2)

где kV,  kG,  kS – ​это  число  учитываемых ис-
следователем онтогенетических состояний 
в  прегенеративном,  генеративном и  постге-
неративном периодах соответственно. Затем 
можно  классифицировать нормальные цено-
популяции по  критериям (1) с учетом подти-
пов,  заменяя все N на O [Животовский,  2023].

ЛИСТ 3. ПОПУЛЯЦИОННО-ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИЕ  

ИНДЕКСЫ

Входные данные: онтогенетический спектр  
копируется автоматически с листа 1 “ОС”. Как 
и на листе 2,  возможно  включить /  отклю-
чить учет онтогенетических состояний p,  j 
и  sc и  соответствующие расчеты,  учитыва-
ющие неравномерность шкалы онтогенетиче-
ских периодов.

Выходные данные: индексы,  оцениваю-
щие относительные представленности расте-
ний разных периодов развития.

Общие сведения по этому листу. Для рав-
номерной шкалы периодов были предложе-
ны индексы восстановления (IВ)* и замещения 
(IЗ),  которые оценивают число  молодых ве-
гетативных растений,  приходящихся на одну 
генеративную и одну взрослую особь соответ-
ственно  [Жукова,  1987];  индексы молодости 
(IV) и зрелости (IG) [Животовский,  Османова,  
2019,  с. 104],  определяемые,  соответственно,  

*	 Модифицированный индекс восстановления I1 [Глотов,  
1998] алгебраически повторяет индекс восстановления 
Iв [Жукова,  1987]. Действительно,  их обратные вели-
чины всегда отличаются на одну и  ту же константу 
(на 1) при любых соотношениях численностей прегене-
ративного  и генеративного  периодов (при этом индекс 
Iв имеет более ясный биологический смысл как харак-
теристика самоподдержания ценопопуляции) [Живо-
товский,  Османова,  2019].

как доли растений прегенеративного  и генера-
тивного  периодов ко  всей выборке растений;  
индекс старения (IS) как доля особей постгене-
ративного  периода [Глотов,  1998] (оригиналь-
ное обозначение I2). Их первоначальное опре-
деление базировалось на равномерной шкале:

в з V, , ,

, .

V V V

G G S V G S

G S
G S

V G S V G S

N N N
I I I

N N N N N N

N N
I I

N N N N N N

= = =
+ + +

= =
+ + + +

  (3)

Здесь NV,  NG, NS – ​это  численности растений 
по  соответствующим периодам.

В случае неравномерной шкалы эти чис-
ленности можно  подставить в  формулы (3) 
и получить формальные оценки индексов. Од-
нако  такие оценки окажутся некорректными 
из-за разного  размера периодов. Поэтому пра-
вильней будет использовать средние числен-
ности по  формуле (2) и оценивать указанные 
индексы для неравномерной шкалы следую-
щим образом [Животовский,  2023]:

в з V, , ,

, .

V V V

G G S V G S

G S
G S

V G S V G S

O O O
I I I

O O O O O O

O O
I I

O O O O O O

= = =
+ + +

= =
+ + + +

    

Интерпретация их в  точности такая же,  
как и оригинальных индексов (см.: [Жукова,  
1995;  Животовский,  Османова,  2019;  Осма-
нова,  Животовский,  2020]). В случае равно-
мерной шкалы система индексов (4) идентич-
на системе (3).

ЛИСТ 4. Δ-ω:  

КЛАССИФИКАЦИЯ “ДЕЛЬТА-ОМЕГА”

Входные данные: онтогенетические спек-
тры ценопопуляций (однократных и/или объ-
единенных выборок).

Выходные данные: таблица значений Δ 
и ω для всех ценопопуляций и двумерная ди-
аграмма с очерченными областями классифи-
кации,  на которую в автоматическом режиме 
наносятся проекции ценопопуляций на пло-
скость Δ-ω (рис. 3).

Общие сведения по этому листу. Класси-
фикация Δ-ω [Животовский,  2001] основана 
на показателе возрастности ценопопуляции 
Δ [Уранов,  1975] и показателе эффективно-

(4)
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сти ω [Животовский,  2001]. Она определяется 
как частотами,  так и энергетическими “веса-
ми” онтогенетических состояний. Пределы на 
рис. 3 очерчивают местоположение шести ти-
пов ценопопуляций: молодых,  зреющих,  зре-
лых,  переходных,  стареющих,  старых. Особое 
положение среди них занимает переходный 
тип,  граничащий со  всеми остальными типа-
ми ценопопуляций.

ЛИСТ 5. ПОКАЗАТЕЛЬ СХОДСТВА  

ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИХ СПЕКТРОВ

Входные данные: онтогенетические спек-
тры однократных или суммарных выборок из 
ценопопуляций.

Выходные данные: матрицы значений r 
между всеми онтогенетическими спектрами,  
их уровней значимости и статистических (вы-
борочных) ошибок.

Общие сведения по этому листу. Для 
оценки того,  сколь сильно  отличаются выбор-
ки (ценопопуляции) друг от друга по  онто-
генетическим спектрам,  можно  использовать 
различные меры сходства или расстояния. 
Удобным в этих целях является показатель 
сходства r [Животовский,  1979,  1982],  кото-
рый оценивает частоту общих морф (в данном 
случае – ​онтогенетических состояний) в срав-
ниваемых ценопопуляциях:

	 1 1 2 2 ,k kr p q p q p q= + + +

где p1,  p2,  …,  pk – ​частоты особей состояний 
1,  2,  …,  k в одной выборке (объема N);  q1,  q2,  
…,  qk – ​частоты в другой выборке (объема M);  
k – ​общий размах спектров сравниваемых це-
нопопуляций. Для статистического  тестирова-
ния отличия спектров друг от друга можно  
применить известные критерии,  в частности 
критерий идентичности [Животовский,  1979]:

	
8

(1 ),
NM

I r
N M

= −
+

который при нуль-гипотезе идентичности 
спектров распределен как “хи-квадрат” с 
k – ​1 степенями свободы.

Минимально  возможное значение показа-
теля сходства r равно  0 (общие онтогенетиче-
ские состояния отсутствуют),  максимальное – ​
1 (спектры частот онтогенетических состояний 
идентичны в  сравниваемых выборках). Его  
стандартная выборочная ошибка:

	

2 2
0 01 11

,
2r

q r p r
s

N M

− − − −
= +

где p0 – ​это  сумма частот тех онтогенетиче-
ских состояний в  первой выборке,  которые 
не представлены во  второй выборке;  соответ-
ственно,  q0 – ​это  сумма частот тех онтогене-
тических состояний во  второй выборке,  кото-
рые не представлены в первой выборке.

Иногда удобно  иметь дело  с реципрокной 
(дополнительной до  1) величиной – ​дистанци-
ей (расстоянием) между спектрами: d = 1 – ​r. 
Она равна 0 для идентичных спектров и 1 – ​
для спектров,  не имеющих ни одного  обще-
го  состояния. Для дистанции d стандартная 
ошибка sd остается такой же по  величине,  
что  и для показателя сходства,  и не нужда-
ется в пересчете.
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ExOS: Excel package for the analysis of ontogenetic  
spectra of plant populations
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According to the scheme of age periodization of plant ontogenesis proposed by T. A. Rabotnov and 
A. A. Uranov, about a dozen of main age (ontogenetic) states are distinguished. Each population sample rep-
resents an ordered series of frequencies of occurrence of plants at these states – ​the so-called ontogenetic 
spectrum (OS). Various OS statistics are available according to the form of the OS, reflecting a greater or 
lesser representation of young, mature or old plants in the population and allowing to represent the temporal 
dynamics of the population. The Excel Ontogenetic Spectrum (ExOS) package presented allows their auto-
matic computation and analysis. The input data are the numbers or frequencies of ontogenetic states in the 
sample. Output data: classifications of OS and cenopopulation types according to various criteria, population-
ontogenetic indices; for multiple population samples – ​similarity (distances) between them and their ordination 
on "delta-omega" axes; the corresponding diagrams are captured authomatically.

Key words: plant development periods, age state, ontogenetic spectrum, population-ontogenetic indices, 
similarity index, classification, cenopopulation.


