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1 Оценка закономерностей распределения сооб�
ществ гидробионтов по продольному профилю
водотоков относится к фундаментальным зада�
чам экологии и гидробиологии. Основную роль в
этих процессах играет закономерное изменение
по руслу рек основных гидрологических и ланд�
шафтно�топографических факторов (в первую
очередь – скорости течения), которые определя�
ют интенсивность и масштабы эрозии и абразии
берегов, переформирование русел и отмелей, ак�
кумуляцию размытого материала и многие другие
физико�химические характеристики. Водоток
можно рассматривать как целостную экосистему
на основе концепции речного континуума [27],
согласно которой видовая структура сообществ
представляет собой непрерывную последователь�
ность экоморф, где происходит закономерная
смена комплексов доминантов. Конкретная со�
вокупность факторов среды в сочетании с осо�

1 Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ
(проект 07�04�96610) и в рамках программы Президиума
РАН “Биологическое разнообразие” раздела “Динамика
биоразнообразия и механизмы обеспечения устойчивости
биосистем”.

бенностями межвидовой конкуренции определя�
ют на каждом участке континуума совокупность
экологических условий для формирования и раз�
вития устойчивых ассоциаций гидробионтов в со�
ответствии с функциями, обеспеченностью необ�
ходимыми ресурсами и способностью к адапта�
ции каждого из видов. 

В то же время на фоне общей континуальной
закономерности в водотоке наблюдается локаль�
ная биотопическая изменчивость (гидродинами�
ческих режимов, условий освещенности, характе�
ристик грунтов, температурных перепадов и др.),
вызывающая мозаичность размещения популя�
ций гидробионтов. Концепция динамики пятен
[25, 28] подчеркивает динамический характер та�
ких микровозмущений и сосредотачивается на
значимости стохастических экологических флук�
туаций, под действием которых видовой состав
речных сообществ формируется в значительной
мере случайно. Концепция функциональных зон
[24] основана на тривиальном предположении,
что в речной экосистеме по совокупности гидро�
логических, ландшафтных, гидрохимических и
иных факторов могут быть выделены достаточно
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изолированные гидрогеоморфологические обла�
сти, которые определяют видовой и функцио�
нальный состав сообществ гидробионтов.

Поскольку “в любых реках условия существо�
вания в верхнем, среднем и нижнем течении со�
вершенно различны...” [1], при изучении кон�
кретных водотоков обычно принимается одна из
трех взаимно исключающих научных гипотез:
1) видовая структура сообществ непрерывно и зако�
номерно изменяется от истоков к устью; 2) виды по
течению распределены случайно; 3) в реке можно
выделить обособленные, существенно различаю�
щиеся между собой “процессные зоны” [18] с
внутренне однородным видовым составом каждая.
Здесь понятие “гипотеза” рассматривается в ста�
тистическом контексте, т.е. подразумевается, что в
любой реке в той или иной мере присутствуют и
детерминированная, и стохастическая составляю�
щие изменчивости сообществ [2]. Однако важно
установить, отличаются ли (в целом и статистиче�
ски значимо) найденные специфические законо�
мерности от случайного процесса формирования
сообществ [10]. Другая проверяемая гипотеза,
связанная с оценкой пространственной гетеро�
генности сообщества, выделяет барьеры (или гра�
ницы) между участками водотока, на которых ви�
довой состав гидробионтов претерпевает резкие
характерные изменения. 

Проверка перечисленных предположений со�
стоит в обобщении репрезентативных массивов
эмпирических данных, анализе комплекса фак�
торов и условий, определяющих таксономиче�
скую организацию сообществ. К сожалению, в
перечисленных публикациях нет внятной мето�
дики отбора и обработки ключевых показателей,
а одна из немногих попыток статистической
оценки зависимости видового разнообразия со�
обществ макрозообентоса от интенсивности и ча�
стоты возмущений [26] не убедительна. 

В данной работе выполнен детальный обзор
разнообразных статистических методов анализа
пространственной структурированности водных
экосистем, применимость и обоснованность ко�
торых иллюстрируется на примере сообщества
донных организмов типичной средней равнин�
ной реки лесостепной зоны Нижнего Поволжья.
Введено понятие “экологическая последователь�
ность”, под которой следует понимать “цепочку
срезов” состояния экосистемы по продольному
профилю течения реки от верховий до эстуария.
Для гидрографической речной сети эти последо�
вательности могут иметь сложную иерархическую
структуру (в отличие от традиционных линейных
ценотопоклинов, используемых в градиентном

анализе). От пространственных биогеографиче�
ских моделей предложенный анализ последова�
тельностей для водотоков отличается направлен�
ным характером выделяемых “срезов” при дви�
жении от истоков к устью. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Пространственная и гидрологическая неодно�
родность водных экосистем часто обуславливает�
ся факторами геометрии сети водотоков. Соглас�
но гипотезе динамики сети [8], изучение малых и
средних рек следует проводить в контексте общей
совокупности отдельных потоков, взаимодей�
ствующих в местах их слияния, где возможны рез�
кие перепады уровня воды, наносные явления и
другие возмущения. Чтобы оценить влияние это�
го фактора, в качестве моделируемой речной си�
стемы для исследования была выбрана р. Сок и ее
приток р. Байтуган. 

Сок (длина 375 км) – типичная незарегулирован�
ная равнинная река (с водой классов качества II–
IV), впадает в Саратовское водохранилище выше
г. Самары. Байтуган (22 км) – река предгорного
типа, берет начало в отрогах Бугульминско�Беле�
беевской возвышенности, впадает в р. Сок (на ее
верхнем участке), имеет родниковое питание, по
качеству вод относится к эталонным водотокам.
Исследуемая речная система включает в себя до�
статочно большое разнообразие биотопических и
ландшафтных элементов.

Объекты исследований – сообщества макрозо�
обентоса, отдельные таксоны которых обладают
признанными биоиндикационными свойствами и
являются наиболее стабильными и разнообразны�
ми компонентами лотических экосистем [4]. Ис�
ходный материал – образцы бентоса, взятые на
22 постоянных станциях наблюдений в летние
периоды 1990–2007 гг. По результатам обработки
147 гидробиологических проб для последующего
статистического анализа выбраны 375 видов и
таксономических групп донных организмов [5]. 

При анализе данных гидробиологической
съемки исследуемая речная система была разде�
лена на 13 экологически однородных участков
(4 участка – в пределах р. Байтуган) с количеством
проб 10–14. Таксономический состав макрозо�
обентоса на участках оценивался по трем показа�
телям: видовое разнообразие, частота встречаемо�
сти в пробах и средняя прологарифмированная
численность особей каждого вида. Для оценки
влияния факторов среды использовались средне�
медианные значения гидрологических и гидрохи�
мических показателей для каждого участка, а так�
же их биотопические характеристики (табл. 1).
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ШИТИКОВ, ЗИНЧЕНКО

ГРАДИЕНТНЫЙ АНАЛИЗ И МЕТОД 
“СЛУЧАЙНОГО ЗОНДА”

Прямой градиентный анализ основан на стати�
стических методах поиска неизвестной функции f
зависимости обилия вида Y от величины воздей�
ствующих факторов Xi: 

Y = f (Xi) + ε,

где ε – влияние случайных возмущений. Традици�
онная модель отклика Y предполагает симметрич�
ную форму колоколообразной гауссианы (GAUS),
что позволяет определить экологический оптимум
μ и диапазон толерантности ±2σ (или объем ниши)
для каждого вида, а также оценить стратегию его
адаптации к внешним условиям. 

Современными исследованиями [13, 19] рас�
ширены представления о характере этой зависи�
мости и разработаны процедуры, позволяющие
гибко осуществлять подбор наилучших моделей
кривых отклика. К ним относятся обобщенные ли�
нейные (GLM – Generalized Linear Model) и адди�
тивные (GAM – Generalized Additive Model) регрес�
сионные модели, для которых гауссова модель –
частный случай. Особый интерес представляет
модель Хаусмана–Олфа–Фреско (HOF) [14] –
пример иерархического объединения пяти моде�
лей с увеличивающейся сложностью: I – “плато”
(или отсутствие отклика); II – монотонный рост;
III – монотонный рост с “плато”; IV – отклик (в
форме гауссианы); V – асимметричный унимо�
дальный отклик. 

Однофакторный градиентный анализ на осно�
ве только одного параметра среды в настоящее
время является анахронизмом. Значения ком�
плексного пространственного градиента X, обоб�
щающего все множество параметров изменения
условий среды в медиали и ритрали водотоков,
могут быть получены с использованием метода
главных компонент [5, 6, 9], формирующего на�
бор небольшого количества оптимальных ортого�
нальных осей, ориентированных в направлении
максимальной статистической изменчивости ис�
ходных переменных. Новые латентные факторы
могут обладать некоторым внутренним един�
ством, что позволяет наполнить их содержание
определенным биологическим смыслом. 

Методом главных компонент были обобщены
12 различных гидрологических, геоморфологиче�
ских и гидрохимических показателей экосистемы
Байтуган–Сок и показано, что при переходе к двум
факторным осям теряется не более 32% исходной
информации, представляющей, в основном, “сто�
хастический шум”. Первый фактор (табл. 1) с боль�
шой очевидностью связан с пространственной
изменчивостью условий и объединяет высоту над
уровнем моря, глубину и температуру воды в ме�
сте отбора проб, изменчивость грунтов и т.д. Схема
географического расположения станций наблюде�
ний практически без изменений накладывается на
шкалу фактора 1 (рис. 1а), что предопределяет вы�
бор этой оси в качестве комплексного продольно�
го градиента X. Второй фактор после “снятия”
пространственной изменчивости определяет ло�

Таблица 1. Результаты анализа главных компонент факторов среды (жирный шрифт – факторы, имеющие ста�
тистически значимую корреляцию с главными компонентами)

Наименования исходных показателей

Относительные нагрузки исходных переменных, 
вносимые в главные компоненты

компонента 1 компонента 2

Доля каменистых субстратов 0.154 0.027

Высота над уровнем моря 0.149 0.116

Глубина в месте отбора проб –0.148 0.038

Доля заиленных субстратов –0.149 –0.034

Азот нитритный –0.132 0.046

Температура воды –0.157 0.041

рН воды в придонном слое –0.112 –0.018

Минеральный фосфор –0.123 –0.226

Скорость течения 0.078 –0.312

Площадь водосбора 0.014 –0.332

Бихроматная окисляемось –0.016 –0.291

Содержание кислорода –0.050 0.276

Доля объяснения общей изменчивости признаков, % 49.4 18.9
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кальные флуктуации органического загрязнения и
насыщенности воды кислородом. Большую роль
здесь играет и площадь водосбора как источник
органического вещества.

С использованием различных моделей откли�
ка (GAUS, HOF, GLM, GAM) для каждого вида
макрозообентоса оценивался характер измене�
ния численности особей на шкале комплексного
пространственного градиента X. Одновременно
проверялась статистическая значимость этой
корреляционной связи на основе процедуры
Монте�Карло, восстанавливающей распределе�
ние всех возможных значений коэффициента
ранговой корреляции τ Кендалла между экологи�
ческими показателями донных сообществ и фак�
тором 1. Показано, что только 43 вида макрозо�
обентоса из 375 (или 16.8%) имеют статистически
значимую корреляционную связь с продольным
градиентом водотока. Для значительного числа
редко встречающихся видов говорить о распреде�
лении по градиенту было бы вообще некоррект�
но, так как их встречаемость носит локальный
или эпизодический характер.

Анализ моделей продольного распределения
гидробионтов в водотоке выявил их принципи�
альное отличие от основных концепций гради�
ентного анализа, традиционно ориентированно�
го на геоботанические представления. Классиче�
ская унимодальная форма кривой отклика с
максимумом в середине шкалы продольного гра�
диента X оказалась характерной для немногочис�
ленного и мало интересного с точки зрения биоин�
дикации подмножества видов с широким диапазо�
ном толерантности к абиотическим факторам.
Гауссова модель с различной степенью асиммет�
ричности была принята только в отношении семи
видов макрозообентоса (Polypedilum nubeculosum,
Paratendipes albimanus, Cricotopus gr. sylvestris, и др.).
В некоторых случаях различные модели отклика
давали принципиально разную диагностику (Par�
acladius conversus) или полученное распределение
имело неопределенную многовершинную форму
(Baetis rhodani – рис. 1б). 

Значительно более важными в биоиндикаци�
онном отношении оказались виды бентофауны с
максимумом встречаемости на обоих концах
шкалы градиента X, модели отклика которых носи�
ли специфический сигмоидальный характер. Сиг�
моиды с максимумом в правой части шкалы X объ�
единили структурообразующие таксоны (Prodiame�
sa olivacea, Eukiefferiella gr. gracei, Parametriocnemus
lundbecki, Eukiefferiella claripennis, Odontomesa
fulva, Parametriocnemus sp.), характерные для ре�
офильного комплекса донных сообществ р. Бай�

туган и верховъев р. Сок. С другой стороны, S�об�
разная кривая с максимумом в левой части
шкалы X была характерна для пелофильных и
лимнофильных видов (Chironomus obtusidens, Pi�
sidium amnicum, Microchironomus tener, Ablabesmyia
monilis, Dicrotendipes nervosus, Euglesa henslowana,
Dikerogammarus haemobaphes), что связывается с
воздействием факторов снижения течения и за�
иленности р. Сок в ее нижнем течении.

Метод случайного зондирования (random skew�
ers) Пиелу [20, 21] позволяет объективно судить,
насколько статистически значима детерминиро�
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Рис. 1. Диаграмма расположения участков рек Сок и
Байтуган в пространстве двух главных компонент РС1
и PС2 (а) и модели распределения вероятности встре�
чаемости p хирономид Baetis rhodani по шкале ком�
плексного пространственного градиента PC1 (б); мет�
ки участков р. Сок – с префиксом “С”, р. Байтуган – с
префиксом “Б”.

5



534

ВОДНЫЕ РЕСУРСЫ  том 41  № 5  2014

ШИТИКОВ, ЗИНЧЕНКО

ванная тенденция в изменении структуры всего
сообщества в целом вдоль изучаемого простран�
ственного градиента. Результаты мониторинга
представляются таблицей, строки которой – s об�
наруженных видов, столбцы – m выделенных
участков водотока, а в ячейки заносится среднее
обилие каждого вида. Каждому столбцу присваива�
ется порядковый номер, или ранг, ri (i = 1, 2, …, m),
определяющий положение участка на градиенте
от истоков к устью в соответствии с рис. 1а. Дан�
ные таблицы интерпретируются как “облако” m
точек в s�мерном пространстве видов. 

“Зонд”, пронизывающий эту s × m�мерную
структуру, представляет собой произвольно ори�
ентированный вектор со случайными координа�
тами. Из каждой i�й эмпирической точки прово�
дится линия, перпендикулярная к оси этого слу�
чайного вектора, определяются координаты их
пересечения и устанавливается порядок следова�
ния найденных проекций pi (i = 1, 2, …, m) всех m
точек на зонд. Вычисляется коэффициент ранго�
вой корреляции τ Кендалла между наборами чи�
сел ri и pi: если его значение близко к 1 (или –1),
то делается вывод, что некоторый многомерный
“профиль” донного сообщества, определяемый
направлением зонда, закономерно упорядочен по
продольному градиенту водотока.

Тест случайного зондирования Пиелу выпол�
нялся с использованием данных о встречаемости
129 видов макрозообентоса, обнаруженных на
трех или более участках (рис. 2а), и отдельно для
66 таксонов, относящихся к семейству хироно�
мид (рис. 2б). Процедура пронизывания точек
зондом проводилась 300 раз, и формировалось ча�
стотное распределение всех зарегистрированных
значений коэффициента ранговой корреляции τ.
Проверялась нулевая гипотеза о том, что полу�
ченное унимодальное распределение имеет мате�
матическое ожидание τ ≅ 0 (что означает, что в об�
лаке точек нет достаточного количества направ�
лений, относительно которых эмпирические
данные упорядочены вдоль изучаемого градиен�
та). Рассчитанные доверительные интервалы для
центров распределений τ не включали значение 0
(рис. 2), что позволяет отклонить нулевую гипо�
тезу для обоих изучаемых сообществ.

АНАЛИЗ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ 
ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЕЙ

Экологическую последовательность можно
интерпретировать как направленный ряд незави�
симых величин Y(r), принимающих случайные
значения в дискретных точках пространства r.
Важные параметры последовательности, как и

любого случайного процесса, – математическое
ожидание mY(r), дисперсия DY(r) и автоковариа�
ция. Основной предмет анализа последовательно�
стей – проверка гипотезы о стационарности изуча�
емого процесса, когда перечисленные вероятност�
ные характеристики остаются неизменными на
всей траектории точек, а вариация данных в ряду
определяется случайной компонентой εr типа
“белого шума”.

Нестационарность экологических данных
обычно имеет характер случайного блуждания
yr = ρyr – 1 + εr, случайного блуждания с дрейфом
yr = α + ρyr – 1 + εr или комбинации случайного
блуждания с линейным трендом yr = α + ρyr – 1 +
+ µr + εr. Нулевая гипотеза при использовании
теста Дики–Фуллера [11] состоит в том, что ряд
нестационарен и имеет один единичный корень
H0: ρ = 1, µ = 0. Для ее проверки рассчитывается
критерий t = (ρ – 1)/sϕ, который сравнивается с
табличными критическими значениями tкрит, по�
лученными методом Монте�Карло: если t$стати�
стика незначима и соответствующее ей p�значе�
ние > 0.05, то принимается нулевая гипотеза, а
ряд считается нестационарным.

Для выявления автокорреляции экологиче�
ских последовательностей использовалась Q�ста�
тистика Льюнга–Бокса [15]: если ее выборочное
значение было больше 95%�ного квантиля χ2(m)
распределения, то признается наличие автокор�
реляции (до m�го порядка) в последовательности
Y(r). Параллельно долю пространственной кова�
риации в эмпирических данных оценивали по
индексу I Морана (Moran), распространенному в
биогеографии [23] и, подобно коэффициентам
корреляции, изменяющемуся от –1 до +1. Чем
больше значение I, тем более сходны между собой
экологические объекты, находящиеся в относи�
тельной пространственной близости, причем при
увеличении расстояния между ними уровень
сходства уменьшается. 

Для иллюстрации теорий речного континуума
и динамики пятен их авторами обычно использо�
вались обобщенные индексы, связанные со
структурно�функциональными параметрами со�
обществ: видовое разнообразие, коэффициент
P/B, соотношение отдельных таксономических
или трофических групп и др. При анализе после�
довательности участков рек Байтуган и Сок оце�
нивалась динамика изменения шести основных
общепринятых показателей состояния донных
сообществ (табл. 2).

В рамках традиционного корреляционного
анализа рассчитывались коэффициенты линей�
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Рис. 2. Гистограмма распределения коэффициента ранговой корреляции Кендалла τ, полученная в ходе 300 итераций
по методу случайного зондирования, в том числе: а – для 129 видов макрозообентоса (правая доверительная граница
среднего m + tsm = –0.04 + 1.96 × 0.0065 = –0.027, m – среднее, sm – ошибка среднего, t – критерий Стьюдента при 5%
уровне значимости), б – для 66 таксонов Chironomidae (левая доверительная граница среднего m + tsm = 0.13–
1.96 × 0.0067 = 0.119).
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ной корреляции Пирсона и ранговой корреляции
τ Кендалла этих обобщенных показателей со
шкалой продольного градиента РС1 (рис. 1а) и
оценивались p�значения, отражающие значи�
мость отличий этих коэффициентов от значений,
смоделированных бутстреп�методом при случай�
ном характере распределения данных наблюде�
ний по водотоку. Установлено, что говорить о на�
личии статистически достоверной детерминиро�
ванной связи с продольным градиентом можно
только в отношении доли dD хирономид групп Di�
amesinae + Orthocladiinae в общей численности
бентосных организмов, которая последовательно
уменьшается от истоков к устью. Для других по�
казателей принимается нулевая гипотеза об от�
сутствии зависимости всего сообщества в целом
от пространственного фактора. 

Анализ стационарности относительно постоян�
ного дрейфа с использованием теста Дики−Фулле�
ра показал (табл. 2), что четыре ряда представлен�
ных показателей из шести соответствуют модели
“случайного блуждания”, свидетельствующей об
отсутствии тех или иных пространственных эко�
системных закономерностей. Однако динамика
двух рядов (индекса разнообразия Шеннона и до�
ли dD хирономид Diamesinae + Orthocladiinae)
оказалась стационарной, а статистически значи�
мая величина t�критерия относительно функции
линейного тренда для dD говорит о том, что эта за�
висимость имеет относительно гладкую монотон�

ную форму. Та же зависимость для индекса Шен�
нона носит квазипериодический характер, что
подтверждается нестационарностью этого ряда от�
носительно линейного тренда. Тест Дики–Фулле�
ра для рядов, состоящих из первых разностей, сви�
детельствует об их отчетливой стационарности,
что отвергает гипотезу о существовании на водото�
ке резких перепадов и “динамики пятен” в отно�
шении показателей сообществ макрозообентоса. 

Анализ статистики Льюнга–Бокса и автокор�
реллограмм индекса Морана выявил отсутствие
автокорреляции для пяти рядов обобщенных эко�
логических показателей. И только автокорреля�
ционный спектр доли таксонов хирономид dD

имеет высокую статистическую достоверность и
умеренную кривизну, характерную для монотон�
ных зависимостей.

АНАЛИЗ ВИДОВОЙ СТРУКТУРЫ 
С ИСПОЛЬЗОВАНИЕМ МЕТРИК СХОДСТВА

Континуальность пространственной структу�
ры сообществ по течению водотока соответствует
нулевой гипотезе, утверждающей, что изучаемое
сообщество однородно и не имеет статистически
значимых барьеров (границ), разделяющих зоны
изоляции. Или более точно – значения частот
встречаемости комплекса видов в смежных участ�
ках реки в совокупности не имеют статистически
значимых отличий. Альтернативная гипотеза, на�

Таблица 2. Оценка корреляции и стационарности рядов показателей донных сообществ по участкам речной эко�
системы Сок−Байтуган (в знаменателе в квадратных скобках – значения p�вероятности, соответствующие тести�
руемой статистике; жирный шрифт – случаи отклонения нулевой гипотезы)

Экологические и стати�
стические показатели

Всего
видов

Среднее число 
видов в пробе

Индекс 
разнообразия 

Шеннона

Численность 
особей всех 
видов (ln)

Доля хищни�
ков�хватателей, 

%

Доля Diame�
sinae + Orthocla�

diinae (dD), %

Минимальное значение 
участок

49
(С_01)

4.23
(Б_08)

3.07
(Б_08)

127
(С_01)

7.2
(Б_03)

4.0
(С_12)

Максимальное значение 
участок

102
(Б_03)

8.91
(С_04)

4.80
(Б_03)

343
(Б_06)

28.8
(С_05)

35.7
(С_02)

Коэффициент корреля�
ции Пирсона

0.13
[0.66]

0.144
[0.63]

–0.075
[0.8]

0.164
[0.59]

–0.333
[0.26]

0.915
[≅ 0]

Коэффициент ранговой 
корреляции Кендалла

0.156
[0.46]

0.09
[0.66]

0.077
[0.71]

0.18
[0.39]

–0.384
[0.07]

0.59
[<0.01]

Тест Дики−Фуллера 
(модель с дрейфом)

–2.33 
[0.178]

–2.67
[0.108]

–3.51
[0.028]

–2.57
[0.124]

–0.703
[0.809]

–3.36 
[0.035]

Тест Дики−Фуллера 
(линейный тренд)

–2.08
[0.498]

–2.52
[0.314]

–3.29
[0.119]

–2.32
[0.393]

–1.87
[0.602]

–4.25
[0.032]

Тест Дики−Фуллера 
(первые разности)

–3.26
[0.044]

–4.39
[0.008]

–4.55
[0.006]

–3.47
[0.031]

–6.34
[0.0005]

–4.26
[0.009]

Q�статистика Льюнга−
Бокса

1.55
[0.21]

0.467
[0.494]

0.090
[0.764]

0.713
[0.398]

0.043
[0.835]

7.30
[0.007]
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против, будет утверждать, что на границах участ�
ков возможны резкие смены видового состава.

Для реализации последующих статистических
процедур использовалась метрика Брея–Кёртиса,
оценивающая расстояние в s�мерном простран�
стве между двумя композициями видов i и j:

, где s – общее число видов,

aik и ajk – прологарифмированные численности
k�го вида, k = 1, 2, …, s. Сформированы две матри�
цы дистанций: Dp размером 147×147 для каждой
пары гидробиологических проб и Dr размером
13 × 13 для сравнения между собой участков водо�
тока. 

Непараметрический многомерный дисперсион?
ный анализ (npMANOVA) [7] осуществляет стати�
стическую оценку влияния пространственного
фактора группировки местообитаний по участ�
кам с использованием матрицы видового сход�
ства Dp. При этом центры распределения значе�
ний dс в пределах каждой группы и их межгруппо�
вые контрасты находятся с использованием
методов Монте�Карло. Проверка нулевой гипоте�
зы об отсутствии влияния группирующего фактора
также осуществляется в процессе рандомизации
матрицы D, элементы которой многократно слу�
чайным образом перемешивались относительно
выделенных групп.

Процедура npMANOVA применялась для про�
верки значимости фактора пространственной
группировки в трех вариантах: а) весь водоток де�
лился на 13 участков; б) участки объединялись в
три крупных фрагмента экосистемы (две части
р. Сок в ее верхнем и нижнем течении и отдельно
р. Байтуган); в) использовалась схема иерархиче�
ского двухфакторного анализа, включающего в
себя оба перечисленных выше уровня группиров�
ки. При этом была найдена статистически значи�
мая изменчивость видового состава как между
повторностями на обоих уровнях, так и между
участками внутри отдельных крупных зон. Одна�
ко использование метода множественных сравне�
ний (межгрупповых контрастов) показало, что
вариация видовой структуры определяется в ос�
новном изменчивостью донных сообществ для
пар участков, наиболее удаленных друг от друга в
пределах каждой зоны водотока.

Графоаналитический метод [5] использует
представление матрицы D в форме дендрита (гра�
фа смежности с максимальными весами), верши�
ны которого соответствуют участкам водотока, а
ребра – значениям метрики dij Брея−Кёртиса для

1

1 1

s

ik jkk
ij s s

ik ikk k

a a
d

a a

=

= =

−

=

+

∑

∑ ∑

каждой пары i и j смежных вершин графа. Если
при переходе от одной точки экологической по�
следовательности к другой значительное число
видов оказалось заменено другими таксонами и
расстояние dij велико, то справедливо полагать
наличие в сообществе структурных изменений
сукцессионного характера [12]. Возможные “раз�
рывы” в континуальности находили с использо�
ванием рандомизационной процедуры [5], оце�
нивающей для каждого ребра графа статистиче�
скую значимость (pij) превышения величины dij

над аналогичным значением при случайном раз�
мещении видов по участкам.

Анализ компонент дендрита для моделируемо�
го водотока показал, что видовой состав смежных
участков в основном не имел значимых различий,
но было отмечено три характерных разрыва: в ме�
сте впадения р. Байтуган, а также у станций в
верхнем {С_01 – С_03} и нижнем {С_09 – С_12}
течении р. Сок. 

Алгоритм выделения барьеров [16] тоже отно�
сится к классу задач “изоляции по наибольшему
расстоянию” (isolation by distance), но использует
геометрические подходы, применяемые в биогео�
графии и оценивающие изменения видовой
структуры сообществ в реальных географических
координатах. Для этого пространственная кон�
фигурация участков аппроксимировалась сетью
треугольников с использованием триангуляции
Делоне, и каждое звено сети связывалось со зна�
чениями матрицы видовых дистанций D, рассчи�
танной по данным гидробиологической съемки.
Для нахождения границ областей, вдоль которых
расстояния между смежными парами экологиче�
ских объектов являются наибольшими, исполь�
зовался переборный алгоритм максимума разли�
чий Монмоньера [16], оценивающий статистиче�
скую значимость вычисленных барьеров на
основе рандомизационного теста.

Границы характерных зон системы водотоков,
найденные с использованием алгоритма Монмо�
ньера, не противоречат результатам, полученным
графоаналитическим методом. Первая главная
граница (рис. 3) отделяет часть водотока выше
станции С_5 от участков, расположенные ниже
по течению р. Сок (среднее пограничное расстоя�
ние d = 0.674). Вторая по значимости граница вы�
деляет в качестве характерной зоны всю область
р. Байтуган (d = 0.635). Расположение третей гра�
ницы подчеркивает специфические биотопиче�
ские условия мелководий на участке С_1 р. Сок.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Изложение концепций речного континуума или
динамики пятен в публикациях последних 25 лет [2,
24–27] имеет, как правило, характер теоретиче�
ских обоснований, не связанных с массовой об�
работкой эмпирических данных на основе стро�
гих методик статистической проверки гипотез.
Поскольку каждый вид гидробионтов обладает
индивидуальной жизненной стратегией, эколо�
гическим оптимумом и диапазоном толерантно�
сти, следовательно – специфическим характером
распределения по продольному профилю водото�
ка, то остается не ясным, какие параметры сооб�
ществ следует использовать для оценки “контину�
альности”: динамику встречаемости отдельных,
субъективно выбранных видов, обобщенные
функциональные показатели, комплексные кри�
терии обилия/разнообразия или нечто иное.

Однофакторный градиентный анализ доста�
точно информативен и отражает хорошо интер�
претируемое пространственное распределение
вероятности встречаемости отдельных видов по
продольному профилю реки (рис. 1б). Некоторые
методические сложности здесь связаны в основ�

ном с неопределенностью критериев выбора наи�
более адекватной модели [17]. Однако, обсуждая
общие закономерности речного континуума (или
динамики пятен), следует рассматривать сово�
купную реакцию на изменение факторов среды
всего сообщества гидробионтов лотической си�
стемы как единого целого, состоящего из слож�
ного комплекса экологически взаимосвязанных
компонент. 

Возникает вопрос: какие обобщенные пара�
метры экосистем следует при этом использовать?
На примере донных сообществ показано, что
применять традиционные показатели разнообра�
зия ценозов (число видов, индекс Шеннона и др.)
имеет смысл лишь для водотоков, которые харак�
теризуются резкими перепадами условий среды
(например, мощным локальным антропогенным
воздействием). В тривиальном случае использо�
вание этих индексов, основанных на усреднении,
недостаточно корректно: индекс видового разно�
образия Шеннона на четырех основных фрагмен�
тах экосистемы (реки Байтуган и Сок в верхнем,
среднем и нижнем течении) изменяется несуще�
ственно – от 4.26 до 4.8, но в каждом случае он ос�
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Рис. 3. Выделение барьеров (жирные линии с порядковыми цифровыми обозначениями) между отдельными изолиро�
ванными частями донных сообществ экосистемы Байтуган⎯Сок с использованием триангуляции Делоне и алгоритма
Монмоньера.
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новывается на принципиально различных видо�
вых комплексах. Если ограничить такой анализ
отдельными группами организмов с высокими
биоиндикационными свойствами, например хи�
рономидами Diamesinae + Orthocladiinae, то это
может кардинально изменить вывод о существо�
вании неслучайных закономерностей простран�
ственного распределения.

По этим же причинам использование метода
случайного зондирования Пиелу на полном видо�
вом пространстве приводит к достаточно неопре�
деленным результатам по сравнению с анализом
отдельных функциональных или таксономиче�
ских групп [20]. Этот вывод можно сделать и на
основе рис. 2, однако последовательное дробле�
ние сообщества на группы рано или поздно при�
ведет на уровень вида, а тогда случайное зондиро�
вание превратится в ухудшенный вариант гради�
ентного анализа.

Современная биогеография и теория анализа
временных рядов имеют значительные достиже�
ния в моделировании одномерных последова�
тельностей. Однако разработка практически эф�
фективных алгоритмов структурного анализа,
оценки причинно�следственной коинтеграции и
целенаправленной селекции моделей динамики
зашумленных рядов большой размерности (в на�
стоящем случае – одновременно популяционной
плотности 200–300 видов изучаемого сообщества)
для этих областей науки – проблема неопределен�
ного будущего. Это предопределяет необходимость
разработки нетривиальных методик и алгоритмов
оценки экологических последовательностей.

Анализ матриц видового сходства D в сочета�
нии с современными непараметрическими мето�
дами проверки гипотез (npMANOVA, формиро�
вание дендритов, поиск “барьеров”) позволяют
достаточно объективно обосновать сукцессион�
ные смены композиций видов и выделить изоли�
рованные зоны экосистемы. Дальнейшее развитие
этих идей [22] происходит в направлении их инте�
грации с методами ординации, которые включают
различные процедуры целенаправленного про�
ецирования многомерного исходного “облака”
эмпирических данных в оптимальное простран�
ство малой размерности [3, 5, 6].

Отмеченные разрывы континуума и выделен�
ные барьеры (рис. 3) имеют вполне объяснимый
экологический смысл. Видовой состав макрозо�
обентоса р. Сок на участках С_1 – С_4 и на всем
течении р. Байтуган типичен для ритрали водото�
ков, где основную долю фаунистического разно�
образия составляют относительно немногочис�
ленные таксоны литореофильных личинок амфи�

биотических насекомых (Diptera, Ephemeroptera,
Trichoptera). На участке С_5 происходит сукцес�
сионая смена экоформ и видовая структура донно�
го сообщества начинает постепенно изменяться за
счет развития таксонов эврибионтного характера.
Дополнительные структурные особенности мак�
розообентоса эстуария С_12, связанные с домини�
рованием лимнофильных бентонтов, во многом
связаны с трансформацией р. Сок водами Сара�
товского водохранилища. 

Подобный феномен был охарактеризован как
“акцентированный градиент” [20], когда посте�
пенное изменение видовой структуры от истока к
устью сопровождается локальными сменами ти�
пов сообществ, обусловленными флуктуациями
гидрологических и гидрохимических параметров.
Можно предположить, что эта модель изменчи�
вости гидробиоценозов характерна для большин�
ства типичных незарегулированных равнинных
рек с естественным гидрологическим режимом.

ВЫВОДЫ 

При изучении структурных и функциональ�
ных закономерностей формирования сообществ
гидробионов лотических экосистем важен ком�
плексный анализ данных мониторинга с исполь�
зованием процедур проверки статистических ги�
потез. Использование критериев стационарности
и автокорреляции пространственных рядов обоб�
щенных показателей биоразнообразия позволяет
обоснованно выявить детерминированную со�
ставляющую ценотической изменчивости в мас�
сивах эмпирических данных. 

Однофакторный градиентный анализ в соче�
тании с многомерными процедурами (метод глав�
ных компонент, непараметрический дисперсион�
ный анализ, случайное зондирование и т.д.) дают
возможность проверить гипотезу о случайном ха�
рактере распределения видового состава сооб�
ществ по продольному профилю водотока. 

Для объективной оценки пространственной
гетерогенности сообществ и выделения изолиро�
ванных зон, на границах которых экосистема
претерпевает сукцессионные изменения, предла�
гается использовать графоаналитический метод и
алгоритм поиска барьеров Монмоньера.
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