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ВВЕДЕНИЕ

Естественная и антропогенная простран-
ственно-временная изменчивость окружающей 
среды определяют мозаичную видовую структу-
ру сообществ гидробионтов. При этом каждому 
многомерному «шаблону» абиотических и био-
тических условий в конкретном местообита-
нии соответствует определенная совокупность 
видов с необходимыми жизненной стратегией, 
диапазонами толерантности, потребностями в 
ресурсах и другими биологическими свойства-

ми [20]. Оптимальный набор таких функцио-
нальных и морфологических характеристик 
(traits) вида позволяет организмам легко адап-
тироваться к меняющимся условиям биотопов 
и занимать свое место в сообществе с учетом 
всего комплекса экзо- и эндогенных взаимодей-
ствий [1, 12, 19].

Взаимосвязь между абиотическими услови-
ями и биологическими свойствами видов из-за 
большой комбинаторики факторов имеет слож-
ный характер и вряд ли в полной мере может 
быть оценена количественно по эмпирическим 
наблюдениям, которые всегда будут обладать су-
щественной неполнотой данных. В любой среде 
обитания всегда можно найти организмы с не-
ожиданными сочетаниями признаков, которые 
будут нарушать предположения общей теорети-
ческой модели [17]. Несмотря на это, очевидна 
важность выделения единообразных функцио-
нальных групп таксонов, максимально сходных 
по своим биологическим признакам, которые 
в дальнейшем могут быть использованы для 
прогнозирования и управления разнообразием 
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пресноводных сообществ, местообитаний и эко-
систем [8, 15].

Нами была использована база данных по 
биологическим свойствам 472 таксонов макро-
зообентоса, сформированная в ходе тщательно-
го изучения информации, собранной из обшир-
ных и разрозненных литературных источников, 
включая неопубликованные экспедиционные 
отчеты из различных регионов мира [16, 21]. С 
использованием  базы данных получены и об-
суждаются результаты эффективного решения 
экологических и биогеографических задач на 
примере  исследований разнотипных речных 
сетей  разных регионов Европы [6, 8, 13, 14].

Для структурирования биологической ин-
формации в базе использовалось 11 перемен-
ных, касающиеся водных стадий жизненного 
цикла, потенциального числа поколений, по-
тенциала расселения, отношения к субстрату, 
общих физиологических признаков и поведен-
ческих аспектов размножения или питания. 
Признаки каждого таксона обычно имеют прин-
ципиально нечеткий характер (один и тот же 
вид может иметь различный характер питания 
или разные размеры тела, обитать в разных зо-
нах сапробности и проч.) и описываются путем 
относительного распределения частот между 
модальностями (градациями от 2 до 7) значений 
каждой переменной. 

В настоящей статье проводится многомер-
ный статистический анализ биологических и 
экологических характеристик видов из этой 
базы  и собственных данных применительно к 
речному макрозообентосу Среднего и Нижнего 
Поволжья. Нами, с использованием методов ор-
динации показана тесная связь биологических 
свойств гидробионтов с их пространственным 
распределением и факторами окружающей сре-
ды, выполнена сравнительная оценка важности 
различных признаков и определены пути вы-
деления характерных систематических единиц 
или функциональных группировок донных со-
обществ. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Анализ биологических и экологических 
свойств видов осуществляли по результатам 
многолетних 1990-2019 гг. исследований донных 
сообществ на территории Среднего и Нижне-
го Поволжья [2, 3]. Гидробиологическую съемку 
макрозообентоса проводили в разные месяцы 
вегетационного периода на 90 малых и 12 сред-
них равнинных реках, притоках Куйбышевско-
го, Саратовского и Волгоградского водохрани-
лищ, в том числе, на 7 реках аридного региона 
бассейна оз. Эльтон. Всего было взято 1400 проб 
с идентификацией 740 видов и таксонов рангом 
выше вида, из которых для дальнейшего стати-

стического анализа было отобрано 135 система-
тических единиц, встретившихся не менее, чем 
в 15 пробах.

Основой для формирования матрицы биоло-
гических свойств каждого из 135 видов явилась 
таблица из приложения к статье [11, файл 1-s2.0-
S0048969720357004-mmc1.xlsx, лист Dataset S3]. К 
базе данных, основанной преимущественно на 
материале исследований рек Западной Европы, 
было добавлено некоторое количество отсут-
ствующих видов с полным набором их свойств, 
которые характерны для поволжского региона. 
К базовому рубрикатору были также добавлены 
распределения видов по зонам сапробности в 
модификации Зелинки-Марвана и типам донно-
го грунта на основании собственных исследова-
ний. Список переменных базы и примеры ее за-
полнения представлен в табл. 1.

Для оценки широтного градиента анализи-
руемых свойств формировалась матрица встре-
чаемости видов в различных природно-кли-
матических зонах и бассейнах водохранилищ. 
Состав видов, специфичных для каждой группы, 
представлен в табл. 2. Оценка относительной 
частоты P, по которой проводили ранжирова-
ние видов, утверждает, что если в наугад взятой 
пробе встретился вид i, то эта проба с вероятно-
стью Pik отобрана на территории k -го бассейна.  

Поскольку каждая из биологических пере-
менных представляет собой композиционные 
данные, включающие доли (%) отдельных мо-
дальностей, в сумме составляющих 100%, то ста-
вилась задача оценить, какие из этих градаций в 
наибольшей мере определяют общую вариацию 
признака. Для этого использовали стандартный 
анализ главных компонент РСА [18].

Для обобщения ковариационных связей в 
таблице сопряженности видов и всей совокуп-
ности их свойств применяли анализ соответ-
ствий СА, который находит в многомерном про-
странстве набор латентных осей в направлении 
максимальной вариации данных. Тем самым 
расстояния между объектами (как по строкам, 
так и по столбцам) в новой редуцированной си-
стеме координат будут наилучшим способом со-
ответствовать фактическим расстояниям между 
объектами в исходной матрице. Специфика 
кодирования исходных данных определила ис-
пользование нами нечеткого анализа соответ-
ствия (FCA, Fuzzy Correspondence Analysis – [7]). 

Совместный анализ инерции (CIA, Co-inertia 
analysis – [7]) использовали для объяснения 
структуры связи между переменными двух раз-
личных таблиц (в нашем случае, например, ма-
триц биологических данных и встречаемости 
видов в водохранилищах).

Вычисления проводили с использованием 
языка статистической среды R ver. 3.6 и ее спе-
циализированного пакета ade4.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ главных компонент (РСА) прово-
дили отдельно для модальностей 8 биологиче-
ских признаков видов, представленных в табл. 
1. Примеры ординационных диаграмм для 
распределений пищевых ресурсов (П) и спо-
собов питания (СП) приведены на рис. 1. По-
лученные графики интерпретировали, исходя 
из следующих соображений: (а) чем меньше 
расстояние между точками видов или града-
ций признаков, тем больше между ними соот-
ветствие; (б) чем дальше точки находятся от 

центра координат, тем больше их информаци-
онная значимость при анализе изменчивости 
экосистемы.

Для представленных на рис. 1 примеров ин-
формационные потери от перехода из много-
мерные в двумерное пространство достаточно 
умеренны: главные две оси РСА объясняют око-
ло 60% общей дисперсии данных. 

Вблизи центра координат каждой диаграмм 
располагается большое число видов, статисти-
чески однородных по питанию, а метки неко-
торых градаций фактически совпадают и впо-
следствии могут быть объединены. Например, 

Таблица 2. Таксоны макрозообентоса, характерные для бассейнов рек различных водохранилищ; 
Tik – частота встречаемости i-го вида в k-м водохранилище, 

Aik – частота встречаемости, отнесенная к числу выполненных проб в группе, Pik = Aik / SAi.

  T A (%) P (%)
( ) – 163  

Procladius sp. 17 10.43 79.56
Stempellina almi 15 9.20 72.30
Isochaetides newaensis 18 11.04 63.87
Hydropsyche ornatula 10 6.13 61.56
Isochaetides michaelseni 18 11.04 61.33
Paralauterborniella nigrohalteralis 8 4.91 61.26

 ,  (  ) – 261  
Elmis maugetii 26 9.96 89.03
Ephemera vulgata 21 8.05 84.84
Orthocladius sp. 20 7.66 78.88
Monodiamesa bathyphila 49 18.77 78.58
Eukiefferiella gr. gracei 39 14.94 72.95
Dicranota bimaculata 84 32.18 68.22

 ,   (  ) – 474  
Bithynia tentaculata 24 5.06 66.85
Tanypus vilipennis 20 4.22 61.98
Paratanytarsus lauterborni 15 3.16 57.30
Endochironomus tendens 18 3.80 51.69
Dreissena polymorpha 35 7.38 51.53
Caenis horaria 39 8.23 51.33

( ) -  168  
Caenis robusta 53 31.55 91.65
Plea minutissima 21 12.50 87.52
Leptocerus tineiformis 11 6.55 84.64
Cloeon simile 22 13.10 84.43
Laccophilus sp. 13 7.74 82.43
Ilyocoris cimicoides 18 10.71 81.24

. ( ) – 335 
Palpomyia schmidti 32 9.55 100
Chironomus salinarius 148 44.18 100
Cricotopus salinophilus 210 62.69 99.06
Glyptotendipes salinus 72 21.49 92.33
Gammarus lacustris 46 13.73 83.06
Ephydra sp. 91 27.16 71.80
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Рис. 1. Ординация таксонов зообентоса по пищевым ресурсам П (а) и способам питания СП (б); 
метки видов включают сокращенное название семейства 

(первые 2 символа – см. рис. 2) и рода (градация дается по [20]):
AmGam – Gammarus, BiEug – Euglesa, CeCul – Culicoides, CePal – Palpomyia, CeSph – Sphaeromias, 

ChChi – Chironomus, ChCri – Cricotopus, ChDic – Dicrotendipes, ChEuk – Eukiefferiella, 
ChGly – Glyptotendipes, ChMnd – Monodiamesa, ChOrc – Orthocladius, ChPal – Paralauterborniella, 

ChPar – Paracladopelma, ChPro – Prodiamesa, ChPtt – Paratanytarsus, ChSte – Stempellina, 
CoHal – Haliplus, DrDre – Dreissena, EpBst – Baetis, EpClo – Cloeon, EpCsn – Caenis, EbEdr – Ephydra, 

EpEph – Ephemera, GaBit – Bithynia, GaLym – Lymnaea, GaViv – Viviparus, HeSig – Sigara, 
HiHel – Helobdella, LiDir – Dicranota, OlEnh – Enchytraeus, OlIso – Isochaetides, OlLim – Limnodrilus, 

OlNai – Nais, OlPrt – Potamothrix, OlTub – Tubifex, SiSim – Simulium, TrEcn – Ecnomus, 
TrHyd – Hydropsyche, TrLpt – Leptocerus, UnUni – Unio
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на рис. 1а четко можно выделить группы видов, 
питающихся микроорганизмами, детритом, ми-
крофитами и макробеспозвоночными.

Со способами питания (рис. 1б) ситуация 
сложнее: здесь на фоне общего набора способов 
питания фактически выделяются только группы 
хищников и собирателей. Причем группа филь-
траторов-собирателей сильно коррелирует (но с 
обратным знаком) с группой просто собирате-
лей, и здесь, скорее всего, наблюдается эффект 
«ложного разделения», когда при разработке ру-
брикатора признаков были выделены две близ-
кие по смыслу градации, а при кодировании 
данных отнесение к каждой модальности про-
исходило, в значительной мере, случайно.

Для оценки корреляционной связи между 
пищевыми ресурсами и способам питания ис-
пользовали совместный анализ инерции этих 
двух ординаций, близость которых оценивали 
по статистике RV = 0.535, который является обоб-
щением коэффициента корреляции Пирсона на 
многомерный случай. Статистическую значи-
мость (р = 0.001) выявленной связи проверяли по 
рандомизационному тесту в ходе 999 итераций.

Нечеткий анализ соответствий FCA прово-
дили на основе всех 72 модальных переменных, 
описывающих 13 биологических характеристик 
из табл. 1. Естественно, в таких многомерных ус-
ловиях выделение ортогональных направлений 
максимальной вариации данных становится за-
труднительным – две главных оси объясняют 
только 28.7% общей инерции, соответствующей 
нормированной  c2-статистике.

На рис. 2 представлен один из вариантов ор-
динационных диаграмм с объединением точек 
заданных кластеров. Все множество видов было 
разбито на таксономические группы и 11 из них 
представлено в форме почти непересекающих-
ся сегментов. Расстояния между центроидами 
кластеров интерпретировали как меру разли-
чий групп по всей совокупности биологических 
характеристик. 

Положение каждого объекта на диаграмме 
определяется сложной линейной комбинаци-
ей нагрузок всех 72 исходных переменных, по-
этому содержательный смысл факторных осей 
установить сложно. Но построенная модель по-
зволяет установить, какие конкретно перемен-
ные в максимальной степени способствуют сме-
щению точек видов от центра координат: (а) на 
«север», т.е. в направлении возрастания оси ор-
динат – размножение прикрепленными кладка-
ми яиц, дыхание через пластрон или дыхальца, 
питание через укол и высасывание как способы 
питания хищников; (б) на «юг» – размножение 
наземными кладками, питание микроорганиз-
мами, нимфа в водной стадии; (в) на «восток» 
–  пассивная фильтрация как способ питания, 
максимальный размер 4 см и более, бесполое 
размножение и т.д.

Для оценки корреляционной связи между 
переменными двух ординаций, на основе 72 био-
логических и экологических характеристик ви-
дов и вероятностях их встречаемости в 5 районах 
Волжского бассейна, использовали совместный 
анализ инерции (CIA). В результате получено зна-

Рис. 2. Ординация систематических групп зообентоса 
в редуцированном пространстве 72 биологических признаков
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чение многомерного коэффициента корреляции 
RV = 0.196 между обеими исходными таблицами 
при высоком уровне парной корреляции между 
парами главных осей анализируемых ординаций 
(0.86 и 0.66 соответственно). 

На рис. 3 представлена ординационная диа-
грамма CIA, на которой отличия природно-кли-
матических зон выглядят в соответствие с рас-
пределением характерных биотопов и таксонов 
бентоса. 

Несмотря на совместное действие многих 
факторов, влияющих на их разделение, можно 
предположить, что для рек лесостепной зоны 
статистически характерны песчаные грунты 
(Г1) и олигосапробные сообщества (С1), для рек 
бассейна Волгоградского водохранилища – раз-
множение кладками на растениях (Р6), а для рек 
бассейна оз. Эльтон – илистые грунты (Г6) и пи-
тание микроорганизмами (П1).  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Привлечение биологических характеристик 
видов, частично представленных в табл. 1, при 
формировании баз данных началось только в 

последние десятилетия, тогда как аутэкологи-
ческие исследования сообществ гидробионтов 
имеют более чем 100-летнюю историю. В пер-
вую очередь, такие работы применительно к 
пресноводному бентосу были инициированы 
скоординированными усилиями французских и 
голландских ученых по созданию общедоступ-
ных баз данных по систематике, биологическим 
свойствам видов и их чувствительности к при-
оритетным токсикантам [13]. 

Настоящая статья рассматривается нами как 
первый этап выбора адекватного признаково-
го пространства для последующего построения 
комплексных ординационных и вероятност-
ных моделей формирования видового состава 
водных экосистем. Результаты выполненного 
многомерного анализа для большинства фраг-
ментов ординаций (см. рис. 2-3) показывают 
экологически хорошо объясняемые ассоциа-
ции между объектами, хотя общая достигнутая 
доля инерции и RV-коэффициент оказались 
относительно низкими. Одна из причин этого 
– большое число из 72 задействованных био-
логических переменных, которые не все в рав-
ной степени информативны и создают опре-

 
Рис. 3. Совместная ординация бассейнов рек различных водохранилищ 

и биолого-экологических признаков видов; 
обозначения меток см. в табл. 1
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деленный статистический шум. Решение этой 
проблемы видится нами в трех направлениях: 
(а)  сокращение числа модальностей отдельных 
признаков за счет объединения статистически 
однородных градаций – см. рис. 1; (б) трансфор-
мация порядковых качественный переменных 
к одному числу, например, семь градаций эф-
фективного размера легко свести к обычному 
среднему значению в мм; (в) устранение тесно 
коррелируемых признаков и снижение эффекта 
мультиколлинеарности.

В конечном итоге предметом актуальных 
экологических исследований является уста-
новление и интерпретация связей между аби-
отическими переменными среды обитания и 
совокупностью характерных свойств таксоно-
мических групп. Для этого необходимо допол-
нительно привлечение данных экспедицион-
ных наблюдений, фиксирующих комбинации 
реальной встречаемости видов в различных 
условиях, а результат может быть реализован 
в форме моделей пространственного распре-
деления видов [4, 5] или оценок «корреляции 
четвертого угла» [10]. 

Для целей биоиндикации перспектив-
на разработка на этой основе экологических 
шкал. Примером таких шкал из флористиче-
ских исследований является шкала Элленбер-
га, выполняющая группировку видов по их 
сродству к увлажнению и засолению почв, рН 
и содержанию азота, освещенности и термо-
климатическим особенностям. К сожалению, 
сходные общепринятые экологические шкалы 
в гидробиологии отсутствуют, за исключением 
системы сапробности Сладачека и отдельных 
публикаций, включающих экспертные оценки 
толерантости видов к условиям среды для от-
дельных групп гидробионтов и географических 
районов. Мы полагаем, что решение этой про-
блемы является актуальной задачей гидроби-
ологических исследований, обеспечивающей 
конечную эффективность биомониторинга и 
активное использование его результатов в при-
родоохранных целях. 
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