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ПРОСТРАНСТВЕННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ 
РАЗНООБРАЗИЯ ДОННЫХ СООБЩЕСТВ 

ЛОТИЧЕСКИХ СИСТЕМ СРЕДНЕГО И 
НИЖНЕГО ПОВОЛЖЬЯ

УДК 574.58(282.247.431.2)

Введение
Анализ донных сообществ на региональном 
(субконтинентальном) уровне основан на 
исследовании речных сетей, т. е. взаимосвя-
занных совокупностей лотических объектов, 
размещенных на площади до нескольких ты-
сяч квадратных километров (часто в разных 
природно-климатических зонах). Изучение 
таких крупномасштабных экосистем, включа-

ющих десятки и сотни локальных сообществ, 
функционирующих в неоднородных услови-
ях среды, целесообразно проводить на ос-
нове современной концепции метасообще-
ства (metacommunity concept) (Leibold et al., 
2004; Holyoak et al., 2005), которая позволя-
ет моделировать закономерности простран-
ственного распределения видового состава.  
   Любая река по-своему уникальна, поэто-
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распределение 
индексы разнообразия 
алгоритм DER 
проверка нуль-гипотез

Аннотация: Анализируется пространственная изменчивость видо-
вого разнообразия и таксономической структуры локальных донных 
сообществ по результатам многолетней гидробиологической съемки 
макрозообентоса на 102 малых и средних реках бассейна Средней и 
Нижней Волги. Проверяются нуль-гипотезы об отсутствии статистиче-
ской зависимости структурных показателей сообществ от географиче-
ских координат. Показывается, что общее биоразнообразие слагается 
из четырех характерных компонент (богатство видов, их редкость, вы-
равненность и таксономическая сложность сообществ), осуществля-
ется выбор наиболее информативных индексов и их сравнительный 
анализ с использованием алгоритма DER. Пространственное распре-
деление вычисленных биотических показателей иллюстрируется на 
тематических экологических картах, которые являются важнейшими 
инструментами анализа процессов в метасообществе на видовом и 
ценотическом уровнях.
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му условия существования локальных со-
обществ и видовой состав гидробионтов в 
каждой из них могут существенно разли-
чаться (Алимов, 2001). Это подтверждают 
исследования на уровне отдельной малой 
или средней реки (в линейном масштабе 
от 10 до 300 км), связанные с моделиро-
ванием распределения таксономической 
структуры гидробионтов по продольному 
профилю водотока под влиянием прерыви-
стого градиента гидрологических условий и 
качества водной среды (Шитиков, Зинчен-
ко, 2014). В более крупном географическом 
масштабе донные сообщества рек обна-
руживают специфические пространствен-
ные тенденции изменчивости, которые об-
условлены воздействием климатических, 
ландшафтных или геоморфологических 
факторов и выявляются в ходе проведения 
комплексных биосферных исследований. 
     Пространственное распределение отдель-
ных видов, как правило, автокоррелирова-
но: появление таксона в некоторой точке 
увеличивает вероятность его обнаружения 
в соседних экотопах. Действительно, план-
ктонные и бентосные организмы способ-
ны мигрировать наземным путем либо пере-
мещаться по градиенту течения в пределах 
речной сети на сотни километров. Отмече-
но, что потоки миграции инвазивных видов 
могут быть в известной степени стационар-
ными, и таксономическая структура локаль-
ных ценозов в зоне расселения чужеродных 
организмов может приобрести дополни-
тельное сходство (Курина, Селезнев, 2019). 
Кроме того, в рамках крупного региона часто 
удается выделить относительно однородные 
области с одинаковыми физико-географиче-
скими условиями, составом ландшафтных 
элементов или уровнем антропогенного воз-
действия, что приводит к сходству видовой 
структуры локальных сообществ (Manni et 
al., 2004). Наконец, для каждой таксономи-
ческой группы объективно существует неко-
торый географический градиент, относитель-
но которого встречаемость отдельных видов 
может статистически значимо изменяться 
(см., например, теорию изменения широт-
ного разнообразия – Koleff, Gaston, 2001). 
   В большинстве ситуаций монотонные 
тренды или однородные кластеры можно 
выделить, ориентируясь на распределение 
обобщенных показателей структурного и 
функционального разнообразия метасооб-
ществ. Видовое разнообразие обычно оце-
нивается с помощью совокупности индек-
сов гетерогенности, сочетающих в себе 

богатство видов и соотношение вероятно-
стей их присутствия, а также индексов вы-
равненности, которые были разработаны 
в попытке выделить компонент эквитабель-
ности сообществ в отдельное измерение 
(Pielou, 1975; Magurran, 2004). Объектив-
ная необходимость учета филогенетических 
различий между видами обусловила рас-
ширение понятия разнообразия и появле-
ние целой коллекции таксономических и 
филогенетических индексов (Faith, 1992; 
Ricotta, 2005; Chao et al., 2010; Kembel et al., 
2010; Шитиков, Зинченко, 2013а, 2013б). На-
конец, возникло понимание важности вы-
деления комплекса редких видов как одно-
го из главных компонентов разнообразия, 
что предопределило разработку индексов 
редкости (Gaston, 1994; Leroy et al., 2012). 
     Для проверки предположения о суще-
ствовании пространственных закономер-
ностей изменения видового состава и раз-
нообразия изучаемых рек используется кон-
цепция нулевых моделей, утверждающих, 
что распределение таксонов по участкам 
случайно и хаотично, кластеры не образу-
ются, влияние экологических градиентов 
отсутствует и каких-либо согласованных 
связей между видами не обнаруживается 
(Hausdorf, Hennig, 2007). Нуль-модель яв-
лялась эталоном, с которым сравнивают-
ся модели, основанные на эмпирических 
данных, где предполагается наличие про-
странственной автокорреляции, основан-
ной на близости географических координат.  
    Все эти гипотезы нуждаются в тщатель-
ной проверке с использованием репрезен-
тативного массива натурных исследований. 
Таковыми являются результаты многолет-
ней гидробиологической съемки донных 
сообществ малых и средних рек на тер-
ритории Среднего и Нижнего Поволжья. 
Ранее (Golovatyuk et al., 2018) были сфор-
мированы списки индикаторных видов, 
показывающие закономерную смену ве-
дущих таксонов при смене природно-кли-
матических поясов в последовательности 
водохранилищ Волжского каскада. Одна-
ко за рамками этой работы осталась такая 
важнейшая проблема биоиндикации, как 
оценка качества вод и таксономическое раз-
нообразие изученных лотических объектов. 
     Настоящая работа носит как прикладной, 
так и методический характер. С одной сто-
роны, приводятся подробные графические 
и табличные данные о пространственном 
распределении различных индексов видо-
вого разнообразия и отдельных таксонов ло-
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кальных донных сообществ бассейна Сред-
ней и Нижней Волги. Проверяются научные 
гипотезы о статистической зависимости этих 
показателей от географических координат, 
показана их изменчивость между природно-
климатическими зонами. С другой стороны, 
нами представляется набор алгоритмов те-
стирования нуль-моделей в геоинформатике 
и различные примеры  тематических эколо-
гических карт, которые являются важнейши-
ми инструментами анализа процессов в ме-
тасообществе на видовом и ценотическом 
уровнях, а в дополнительном приложении к 
статье представлены компьютерные модули 
их построения (Шитиков, 2020).
Материалы 

Исследования выполнены на основе ре-
зультатов гидробиологического монито-
ринга донных сообществ бассейна Средней 
и Нижней Волги (Зинченко, 2011) в разные 
месяцы вегетационного периода 1990–2019 
гг. Гидробиологическую съемку макрозоо-
бентоса проводили на 90 малых и 12 сред-
них равнинных реках, притоках Куйбышев-
ского, Саратовского и Волгоградского водо-
хранилищ, в том числе на 6 реках аридного 
региона бассейна оз. Эльтон. Образцы ма-
крозообентоса (1401 проба) собирали в ри-
пали и медиали рек дночерпателем Экмана 
– Берджи или гидробиологическим скреб-
ком. Фиксацию организмов и последующую 
камеральную обработку собранного мате-
риала проводили согласно общепринятым 
методикам (Зинченко, 2011). Всего было 
выявлено S = 740 видов и таксонов бентоса 
рангом выше вида. 
Методы 

  С целью обобщения материала 245 стан-
ций 12 средних рек были разделены на при-
близительно однородные участки: верхнее, 
среднее, нижнее течение и устье, а каждая 
малая река принималась как целостный 
объект. Таким образом, было выделено 132 
локальных сообщества, в каждом из кото-
рых было взято в среднем по 10 проб (от 
2 до 137). Для дальнейшего анализа была 
сформирована обобщенная таблица «132 
участка рек» – «740 видов», которая вклю-
чала встречаемость и среднюю числен-
ность каждого вида в каждом сообществе.  
     Главной проблемой корректной оцен-
ки сходства таксономического состава двух 
произвольных участков рек явилось нерав-
ное число взятых проб. Для выравнивания 
выборочного усилия выполнялась следую-

щая нормализующая процедура:
1) подсчитывалось среднее число видов 

Sср, обнаруженных в одной пробе на каж-
дом участке рек (по всем пробам Sср = 9.548 
± 0.170);

2) подсчитывалась встречаемость каждо-
го вида, полученный ряд ранжировался по 
убыванию;

3) в качестве нормализованного видово-
го состава для каждого участка принимал-
ся список из Sср таксонов с максимальной 
встречаемостью.

После процедуры нормализации рассчи-
тывалась матрица 132 × 132 таксономических 
расстояний на основе меры Брея – Кёртиса 
с использованием значений относительной 
встречаемости видов на каждом участке рек.  
    Гипотеза о значимости статистической 
связи между таксономическим составом 
водотоков и их пространственным распо-
ложением проверялась на основе матрич-
ного коэффициента линейной корреляции 
Мантеля (quadratic assignment) (Mantel, 
1967; Шитиков и др., 2005). Дополнитель-
но использовался тест на кластеризацию, 
проверяющий гипотезу о существовании 
положительных ассоциаций видов, ко-
торый проводили на основе параметри-
ческого бутстрэпа матрицы дистанций 
между реками (Hennig, Hausdorf, 2004).  
     Для анализа пространственного распре-
деления индексов видового разнообра-
зия или численности отдельных таксонов 
геоинформационными методами выпол-
няли построение нескольких типов карт: 
–   точечных карт, на которых значе-
ние показателя в каждой точке показа-
но различным размером и/или цветом; 
–   мозаичных карт, состоя-
щих из шестиугольных элемен-
тов различных цветов (Hexbin map); 
–   карт плотности статистическо-
го распределения вероятности об-
наружения изучаемого таксона; 
–   карт интенсивности отображае-
мого показателя Z на основе его про-
странственной интерполяции (кригинга).  
   Подробно откомментированные скрип-
ты кодов на языке R и полный комплект 
исходных данных представлены дополни-
тельными материалами к статье (Шитиков, 
2020), с помощью которых можно воспро-
извести большинство расчетов и рисунков. 
     Для анализа расширенного набора показа-
телей биологического разнообразия исполь-
зовали метод и R-функцию DER (Diversity, 
Evenness, Rarity) (Guisande et al., 2017), вклю-
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ченную в пакет EcoIndR и выполняющую вы-
числения по трем последовательным этапам: 
– расчет комплекта индексов, оценивающих 
разнообразие по различным категориям: бо-
гатство видов, их редкость, выравненность 
и таксономическая сложность сообществ; 
– селекция наиболее информативной 
комбинации четырех индексов из раз-
личных разделов, которые обладают мак-
симальной разрешающей способностью 
в условиях выполненного исследования; 
– построение диаграммы ордина-
ции объектов в полярных координатах.   
    Был рассчитан 31 индекс разнообразия 
из разных категорий (оценку функциональ-
ного разнообразия не проводили из-за от-
сутствия необходимых данных). Для расчета 
индексов филогенетического и таксономи-
ческого разнообразия по каждому из 740 ви-
дов выполнили систематическое описание 
по 11 классификационным уровням вплоть 
до типа гидробионтов (Шитиков, Зинченко, 
2013а). На этой основе последовательно 
формировались матрица таксономических 
дистанций между каждой парой видов и фи-
логенетическое дерево в формате Newick. 
    Для оценки индекса относительной ред-
кости (Leroy et al., 2012) каждому i-му виду с 
частотой встречаемости Qi был поставлен в 
соответствие вес редкости (rarity weight):

где Omin = 1, Qmax = 448 – минимальная и 
максимальная встречаемость видов в 1401 
пробе, r = 0.01 – порог редкости, принима-
емый из эвристических соображений (доля 
от общей встречаемости, ниже которой вид 
признается редким). Величина весов умень-
шалась по экспоненте от wi = 1 для видов, 
встретившихся только один раз, до wi = 0.002 
при Qi = 7 и далее равна 0. Индекс относитель-
ной редкости Irr для локального сообщества 
вычисляли как сумму весов редкости, нор-
мированную на число видов в сообществе. 
    Ссылки на публикации, где описан ме-
тод вычисления каждого индекса разно-
образия, приведены в таблице, а их рас-
четные формулы – в документации на па-
кет EcoIndR (Guisande C., 2017. Ecological 
indicators. R Package Version 1.0. https://
cran.r-project.org/web/packages/EcoIndR).  

    Анализ совокупности вычисленных ин-
дексов разнообразия и селекцию наи-
более информативной комбинации из 
них выполняли с использованием следу-
ющей процедуры (Guisande et al., 2017): 
  – индексы преобразовывались в еди-
ную шкалу от 0 до 1 и сканировались 
все возможные их комбинации по че-
тыре (т. е. по одному индексу из групп 
редкости, гетерогенности, выравнен-
ности и филогенетической сложности); 
  – для каждой комбинации индексов 
рассчитывались полярные координаты 
X =  ∑|zi| cos(αi) и Y = ∑|zi| sin(αi) каждого водо-
тока, где zi – стандартизированное значение 
индекса, j = 1, 2, 3, 4, αi - угол, зависящий от zi; 
  – вычислялись площади выпуклой обо-
лочки и средние евклидовы расстояния 
между реками в координатах X–Y, в каче-
стве наиболее информативного набора 
индексов принималась комбинация, до-
ставляющая максимум этим значениям.  
     Вычисления проводили с использовани-
ем среды программирования R версии 3.6 и 
ее дополнительных пакетов vegan, prabclus, 
Rarity и EcoIndR.
Результаты 

Статистический и картографический ана-
лиз пространственного распределения так-
сономического состава гидробионтов

Для оценки статистической связи между 
пространственным расположением и видо-
вым составом макрозообентоса сопостав-
лялись две матрицы 132 × 132 дистанций 
между каждой парой рек: а) географических 
расстояний (км) и б) таксономических рас-
стояний на основе меры Брея – Кёртиса. 
Ядерная оценка функции двумерной плот-
ности распределения значений обоих ма-
триц представлена на рис. 1: прямая линия 
регрессии очевидно свидетельствует о том, 
что при увеличении географических рас-
стояний статистически значимо возрастает 
удаленность в многомерном пространстве 
между комплексами видов (р ~ 0 для углово-
го коэффициента линейной модели, коэффи-
циент детерминации R2 = 0.097).

На основе коэффициента матричной кор-
реляции Мантеля оценивали тесноту и ста-
тистическую значимость связи между дву-
мя многомерными структурами данных. С 
помощью рандомизационной процедуры 
проверяли гипотезу Н0 о том, что рассто-
яния между объектами в географической 
и таксономической матрицах независимы 
друг от друга. В ходе циклического процес-
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Рис. 1. График ядерной оценки двумерной плотности распределения таксономических и геогра-
фических расстояний. Линия регрессии показывает увеличение различий в видовом составе рек с 

ростом удаленности между ними
Fig. 1. Graph of two-dimensional kernel density estimation of taxonomic and geographical distances. The 
regression line shows an increase in differences in the species composition of rivers with an increase in 

the distance between them

са из 999 повторностей значения исходных 
матриц случайным образом перемешива-
лись, и рассчитывалось имитируемое рас-
пределение статистики Мантеля при спра-
ведливости нулевой гипотезы. Ни одно 
значение коэффициента Мантеля, получен-
ное в процессе рандомизации, не превы-
сило эмпирическую величину r = 0.284, т. 
е. с уровнем значимости p = 0.001 можно 
утверждать, что корреляция между видо-
вым составом и пространственным распо-
ложением биотопов статистически значима 
и не объясняется случайными причинами.  
    Статистический критерий pdisj  (Hennig, 
Hausdorf, 2004), названный авторами ве-
роятностью объединения (probability of 
disjunction), оценивает вероятность того, 
что объединяться в кластер будут объекты, 
пространственно достаточно удаленные 
друг от друга. Простейшая неограничен-
ная (unconstrained) нулевая модель пред-
полагала, что все биотопы рек одинако-

во пригодны или доступны для заселения 
всех видов независимо от того, в каких ме-
стообитаниях они были обнаружены; эта 
вероятность равна pdisj = 0.476 (т. е. равно-
вероятен исход, близки объекты друг от 
друга или далеки). Если включить в модель 
в качестве ограничений географические 
координаты, то эта вероятность падает до 
pdisj = 0.2, хотя и не достигает общеприня-
того порога статистической значимости. 
   Одной из основных задач биогеографии 
является выявление регионального тренда 
изменения видового разнообразия. Есте-
ственный подход заключается в попытке ап-
проксимации данных о числе выявленных 
видов S (рис. 2) простейшей моделью – пло-
скостью относительно географических коор-
динат X–Y.

Для оценки статистической значимости 
линейного пространственного тренда вы-
полняли следующий пермутационный тест. 
Аппроксимировали зависимость среднего 



43

Головатюк Л. В., Зинченко Т. Д., Шитиков В. К. Пространственное распределение разнообразия донных сообществ 
лотических систем Среднего и Нижнего Поволжья // Принципы экологии. 2021. № 2. С. 38–53.

числа видов S от географических координат 
X–Y плоскостью: 

S = -53.5 - 0.52X + 1.73Y  (R2 = 0.191, p = 
0.00001).

Находили эмпирическое значение танген-
са угла наклона k = 1.81 построенной пло-
скости относительно XOY. Формировали 999 
рандомизированных выборок, в каждой из 
которых значения числа видов S были слу-
чайным образом перемешаны относитель-
но строк X–Y, после чего строили статистиче-
ское распределение угла наклона плоскости 
тренда при справедливости нулевой гипоте-
зы. Средняя величина тангенса угла между 
аппроксимирующими плоскостями, постро-

енными на имитируемых данных, и плоско-
стью XOY равна m = 0.39 при стандартном 
отклонении s = 0.25. Поскольку ни одно из 
1000 имитируемых значений не оказалось 
больше, чем эмпирическое значение, то 
нулевая гипотеза об отсутствии линейного 
пространственного тренда отклонена с до-
стигнутым уровнем значимости р = 0.001.  
  Другим вариантом оценки регионального 
тренда является аппроксимация простран-
ственного распределения анализируемого 
показателя нелинейными поверхностями. 
На рис. 3 показано направление градиента 
биоразнообразия, вычисляемого по индексу 
Шеннона, с использованием полиномиаль-
ной поверхности 2-й степени.

Рис. 2. Распределение видового богатства, оцениваемое по среднему числу видов в пробе (стрел-
кой показан градиент увеличения числа видов)

Fig. 2. Distribution of species richness estimated by the average number of species in the sample (the 
arrow shows the gradient of the increase in the number of species)
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Рис. 3. Полиномиальный тренд пространственного распределения индекса Шеннона
Fig. 3. Polynomial trend of the spatial distribution of the Shannon index

Представляет интерес рассмотреть про-
странственное распределение рек с различ-
ными значениями биотических показателей, 
используемых для оценки качества вод. Од-
ним из них является, например, показатель 
EPT, основанный на  подсчете численности 
трех групп гидробионтов Ephemeroptera, 
Plecoptera и Tricoptera по отношению к об-
щей численности бентоса (%). Считается, что 
снижение величины индекса отражает реак-
цию сообщества на загрязнение. Распреде-
ление значений индекса представлено на 
рис. 4 в виде мозаичной карты, на которой 
каждый участок показан гексагональными 
ячейками различного цвета.

Связь между видовой структурой и гео-
графическим местоположением локальных 
сообществ может проявляться как в форме 
изменчивости общего богатства видов, так 
и в появлении ассоциаций видов, не обя-
зательно доминирующих, но характерных 
для групп пространственно близких рек. Для 
анализа выраженности этих зависимостей 

выполняли построение серий тематических 
карт различных типов, таких как плотности 
статистического распределения  (см. рис. 5 – 
изолинии вероятности обнаружения в пробе 
эврибионтного вида хирономид Procladius 
ferrugineus) или  пространственной интерпо-
ляции значений анализируемого показателя 
Z. На рис. 6 показаны изолинии средней чис-
ленности в пробе реофильных хирономид 
подсемейства Prodiamesinae, полученные с 
использованием ординарного кригинга 
(Шитиков, 2020).

Компоненты биоразнообразия и харак-
тер их изменения

  Для каждой из 1401 гидробиологиче-
ской пробы макрозообентоса вычислен 31 
наиболее часто используемый индекс раз-
нообразия (таблица), из которых 2 связаны с 
редкостью, 12 – с видовой гетерогенностью, 
7 – с равномерностью обилия, 2 – с таксоно-
мическим разнообразием, 8 – с филогене-
тической дивергенцией. В дальнейшем по-
следние две группы объединяются в одну.
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Рис. 4. Пространственное распределение значений индекса качества вод EPT (%)
Fig. 4. Spatial distribution of EPT water quality index (%)

Средние значения индексов биоразноо-
бразия макрозообентоса в реках бассейнов 
Куйбышевского (Куйб.), Саратовского (Сар. 
лс – лесостепная и Сар. ст – степная зоны), 
Волгоградского (Волг.)  водохранилищ и оз. 
Эльтон

С использованием всей совокупности 
индексов разнообразия рассчитана матри-
ца нормированных евклидовых расстояний 
между каждой парой участков рек. Найде-
на статистически значимая корреляцион-
ная связь между этой матрицей и простран-
ственным расположением биотопов (т. е. 
географическим расстоянием между участ-
ками) (см. рис. 1): коэффициент матричной 
корреляции Мантеля r = 0.175, p = 0.001.

Для решения вопроса о том, какие пока-
затели разнообразия наиболее информа-
тивны в условиях выполненного исследова-
ния, находили такой набор индексов, кото-
рый приводил к наибольшей вариации рек, 
т. е. обладал максимальной разрешающей 
способностью. Была отобрана следующая 
оптимальная комбинация индексов:

 – индекс относительной редкости Лероя 
(Rarity.Leroy) – см. выше;

– индекс разнообразия Менхиника 
(Menhinick):

– индекс гомогенности распределения 
Макинтоша (McIntoshE):

– квадратичная энтропия Рао (raoD):

где S и N – число видов и суммарная чис-
ленность бентоса в пробе, ni – численность 
i-го вида, pi = ni/N, dij – расстояние на фило-
генетическом дереве между видами i и j.
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Рис. 5. Плотность распределения вероятности встречаемости Procladius ferrugineus
Fig. 5. Density of probability distribution of occurrence of Procladius ferrugineus

Рис. 6. Пространственное распределение численности хирономид подесемейства Prodiamesinae
Fig. 6. Spatial distribution of the abundance of chironomids subfamily Prodiamesinae
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Средние значения индексов биоразнообразия макрозообентоса в реках бассейнов Куйбышевско-
го (Куйб.), Саратовского (Сар. лс – лесостепная и Сар. ст – степная зоны), Волгоградского (Волг.)  

водохранилищ и оз. Эльтон

Примечание. В полной форме ссылки на публикации даны в статье (Guisande et al., 2017).

В качестве общего показателя разнообра-
зия рассматривалось среднее значение этих 
четырех нормированных индексов. Его про-
странственное распределение на картосхе-
ме региона оказалось во многом идентич-
ным рис. 2–3, хотя имело более сглаженный 
характер. Выполненный дисперсионный 
анализ значений обобщенного индекса для 
разных бассейновых зон (см. таблицу) от-

клонил нулевую гипотезу о равенстве груп-
повых средних с высоким уровнем значимо-
сти (F = 9, p = 0.00002). На основании линей-
ной модели можно сделать вывод, что сово-
купное биоразнообразие донных сообществ 
снижается в ряду водохранилищ: 

Саратовское (лесостепь) > Куйбышевское 
> Саратовское степь > Волгоградское > оз. 
Эльтон.
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Поскольку для отдельных сообществ мо-
гут быть высокие значения одних индексов и 
низкие других, то рекомендуется (Guisande 
et al., 2017) проводить анализ диаграммы в 
полярных координатах (рис. 7), с помощью 

которой можно детально оценить различия 
между реками в терминах редкости, гетеро-
генности, равномерности и таксономическо-
го/филогенетического разнообразия.

Рис. 7. Диаграмма, полученная в результате использования алгоритма DER на примере донных 
сообществ Волжского бассейна. Шкала размеров «пузырьков» связана с квадратичной энтропи-
ей Рао (raoD). Градиент серого цвета указывает на величину относительного показателя редкости 
(Rarity.Leroy) в каждой реке. Menhinick – индекс разнообразия Менхиника, McIntoshE – индекс го-

могенности Макинтоша
Fig. 7. Diagram obtained as a result of using the DER algorithm on the example of bottom communities 

of the Volga basin. The bubble size scale is related to the Rao quadratic entropy (raoD). The gray gradient 
indicates the value of the relative rarity (Rarity. Leroy) in each river. Menhinick – Menhinik diversity in-

dex, McIntoshE – Macintosh homogeneity index

Ось ординат на рис. 7, проходящая че-
рез центр эллипса, совпадает с градиентом 
увеличения общего разнообразия по всем 
четырем индексам. Область справа от нее 
показывает реки, для которых в большей 
степени характерны редкие виды, а слева 
– реки с выраженной вариацией таксонов 
по филогенетическому дереву (последний 
показатель, оцениваемый по энтропии Рао, 

является превалирующим для изученной 
экосистемы).
Обсуждение 

Природно-климатическая и ландшафтная 
неоднородность изучаемого региона обу-
словили пространственную автокорреляцию 
локальных донных сообществ, т. е. наблюде-
ния в точках, расположенных близко друг к 



49

Головатюк Л. В., Зинченко Т. Д., Шитиков В. К. Пространственное распределение разнообразия донных сообществ 
лотических систем Среднего и Нижнего Поволжья // Принципы экологии. 2021. № 2. С. 38–53.

другу, вероятнее всего, будут более сходны-
ми, чем на участках, расположенных далеко 
друг от друга. Этот ожидаемый эффект ил-
люстрируется на рис. 1, а его статистическая 
значимость подтверждена тестами матрич-
ной корреляции Мантеля и пространствен-
ного объединения Хеннига – Хаусдорфа.

Какие паттерны являются следствием на-
блюдаемой автоковариационной структуры 
– монотонная зависимость или в некотором 
смысле «хаотические» кластеры, осталось в 
полной мере неясным. Значимый линейный 
градиент изменения видового богатства на 
рис. 2 формально противоречит гипотезе о 
глобальном направлении широтного гра-
диента разнообразия (Koleff, Gaston, 2001). 
Однако подобная обратная закономерность 
была неоднократно описана на примере ис-
следований рыб (Macpherson, Duarte, 1994; 
Oberdorff et al., 1995), морских моллюсков 
(Rex et al., 1993; Roy et al., 1998), донных бес-
позвоночных озер (Bezmaternykh, Vdovina, 
2020). Изменения в составе фауны изучен-
ного региона при продвижении от севера к 
югу вызваны, в частности, тем, что в связи 
с уменьшением уклонов равнинных рек и 
скорости их течения из состава донных со-
обществ постепенно выпадают стенобионт-
ные и реофильные таксоны, как это было 
показано нами для видов подсемейства 
Prodiamesinae. Кроме того, для аридных ре-
гионов бассейна Нижней Волги характерны 
реки с высокой минерализацией (Golovatyuk 
et al., 2018), что также приводит к выпаде-
нию многих таксонов, функционально не 
адаптированных к экстремальным условиям 
среды обитания (Golovatyuk, Shitikov, 2016).

Однако предположение о линейном трен-
де может оказаться достаточно грубым при-
ближением для интерпретации. В частности, 
полиномиальная поверхность простран-
ственного распределения на рис. 3 выпол-
няет более точную аппроксимацию видово-
го разнообразия. К аналогичным выводам 
приводит линейная модель дисперсионного 
анализа при группировке по водохранили-
щам, согласно которой наибольшее биораз-
нообразие наблюдается в районе лесостеп-
ной зоны Саратовского водохранилища.

Для оценки качества вод по индексу EPT 
наиболее характерна кластерная структу-
ра пространственного распределения, по-
казанная мозаичной картой на рис. 4. При-
нимая во внимание реофильность индика-
торных групп Ephemeroptera, Plecoptera и 
Trichoptera, отметим, что индекс EPT не учи-
тывает повышенный естественный уровень 

минерализации некоторых обследованных 
рек аридной зоны, поэтому вариация его 
значений связана в первую очередь с гидро-
логическими особенностями рек разных ге-
ографических широт, а не с антропогенным 
загрязнением.

Отображение распределения обилия раз-
личных групп или видов в сообществах ма-
крозообентоса (рис. 5–6) не только позво-
ляет сопоставить пространственное место-
положение таксонов с их экологическими 
предпочтениями, но и создать предпосылки 
к геоинформационному подходу в оценке 
разнообразия на основе анализа многока-
нальных растровых изображений распреде-
ления групп гидробионтов.

За последние полвека было разработано 
большое число индексов видового разноо-
бразия. Однако так и не было предложено 
единой методики, обобщающей это понятие 
и универсально применимой ко всем за-
дачам и всем экологическим сообществам 
(Hurlbert, 1971; Magurran, 2004). Поскольку 
каждый из традиционных индексов связан 
с некоторым концептуально специфичным 
феноменом и подчеркивает только тот или 
иной компонент разнообразия (богатство, 
равномерность или таксономическое своео-
бразие), возникло понимание того, что для 
его измерения необходимо использовать 
составную статистическую меру (Stirling, 
Wilsey, 2001). Метод DER обеспечивает до-
статочно обоснованный подход к решению 
этой проблемы, а полученные с его помо-
щью результаты хорошо интерпретируются 
визуально и позволяют расширить спектр 
содержательных выводов. В частности, 
специфицируется дополнительно понятие 
относительной редкости видов, связанное 
с возможностью оценки уровня эндемично-
сти, видового состава локальных сообществ, 
специализацией местообитаний и т. д.

Апробация алгоритма DER на примере 
изученных донных сообществ позволила 
провести селекцию набора индексов, кото-
рый приводил к наибольшей вариации объ-
ектов в пространстве полярных координат, 
т. е. обладал максимальной разрешающей 
способностью с точки зрения заданных кри-
териев. В то же время сила статистической 
связи матрицы географических расстояний 
между участками (а) с матрицей дистанций 
на основе набора индексов разнообразия 
участков (б) оказалась существенно слабее, 
чем с матрицей таксономических рассто-
яний по Брею – Кёртису (в): коэффициент 
корреляции Мантеля уменьшился с 0.284 до 
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0.175 для полного состава индесов и 0.201 
для «информативной четверки». Вопрос о 
том, определяется ли этот эффект потерей 
информации при переходе от эмпирических 
численностей к расчетным индексам раз-
нообразия или, наоборот, является резуль-
татом фильтрации «шума» в наблюдаемых 
данных,  вероятно, послужит предметом 
дальнейших исследований.
Заключение

1. Видовая структура и биоразнообразие 
донных сообществ малых и средних рек 
бассейна Средней и Нижней Волги статисти-

чески значимо коррелируют с их простран-
ственным расположением. Анализ показал 
высокую вероятность гипотезы о том, что 
градиент возрастания видового богатства 
ориентирован с юга на север, а максимум 
разнообразия приходится на лесостепную 
часть бассейна Саратовского водохранили-
ща.

2. Использование методов обобщения 
большой совокупности индексов видового 
разнообразия дает возможность расширить 
рамки содержательного анализа и сделать 
дополнительные выводы.
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Summary: The spatial variability of species diversity and taxonomic structure 
of local benthic communities is analyzed based on the results of long-term 
hydrobiological surveys of benthic communities on 102 small and medium 
sized rivers in the Middle and Lower Volga basins. Null hypotheses about the 
absence of statistical dependence of the structural indicators on geographical 
coordinates in macrozoobenthos communities are tested. It is shown that the 
overall biodiversity is composed of four characteristic components: species 
richness, their rarity, uniformity and taxonomic complexity of communities. 
The most informative indices are selected and their comparative analysis is 
carried out using the DER algorithm. The spatial distribution of the calculat-
ed biotic parameters is illustrated on thematic ecological maps, which are the 
most important tools for analyzing processes in the meta-community at the 
species and cenotic levels.
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