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Выполнен статистический анализ динамики донных сообществ различных плесов Куйбышевского
водохранилища за многолетний период наблюдений – 1966–2016 гг. Представлены результаты
сравнения пространственно-временнóго распределения структурных показателей сообществ хиро-
номид (Chironomidae), включающих в себя видовое разнообразие и численность 48 таксонов по
данным гидробиологической съемки на девяти крупных участках водохранилища за различные го-
ды. Непараметрический дисперсионный анализ показал высокую статистическую значимость из-
менчивости видового состава донных сообществ под влиянием временнóго и пространственного
факторов. С использованием многомерной ординации и обобщенного прокрустова анализа пока-
зана динамика распределения объектов экосистемы (отдельных видов и участков) в координатах
двух латентных осей максимальной вариации. Выполнен геометрический анализ многомерных
траекторий изменения сообщества гидробионтов на отдельных плесах за различные периоды вре-
мени. Выявлены сходные процессы развития сообществ хирономид в продольной череде плесов на
бывшем русле и затопленной пойме, тогда как аналогичные структурные характеристики Камского
плеса и эвтрофного Черемшанского залива имеют специфический характер. Рассмотрена приори-
тетная роль хирономид как важнейшей индикаторной группы, необходимой для биотической оцен-
ки многолетних (50 лет) изменений экологического состояния крупного водохранилища.
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ВВЕДЕНИЕ

Куйбышевское водохранилище – крупней-
ший водоем Волжского каскада, широко исполь-
зуемый для нужд энергетики, регулирования се-
зонного водоснабжения, сельскохозяйственной
ирригации и рыболовства [4]. Водохранилище –
мощный аккумулятор поверхностного стока с
большой территории, приемник загрязненных
антропогенных сточных вод. Все это обусловило
необходимость комплексного мониторинга всех
компонентов экосистемы, который проводился
постоянно с 1957 по 1992 г.

Наличие больших массивов накопленной ин-
формации актуализирует проведение работ по
математическому анализу и разработке эксперт-
ных прогнозов состояния экосистемы водохра-
нилища при разных сценариях экономического
развития территории, антропогенных нагрузок и
климатических изменений [1]. Основные резуль-

таты математической обработки мониторинго-
вых данных по Куйбышевскому водохранилищу
представлены в [5], где подробно анализируются
корреляционные связи между гидробиологиче-
скими и гидрохимическими характеристиками
экосистемы. Ранее в [2, 19] обсуждались выявлен-
ные механизмы формирования структуры сооб-
ществ зообентоса под влиянием многолетних
процессов эвтрофирования водоема. Поскольку
рассматриваемая акватория имеет довольно
сложную конфигурацию с чередованием озеро-
видных расширений и сужений, то актуальна
проблема выделения областей относительно од-
нородных по всему комплексу рассматриваемых
показателей. В целях ее решения в [7] предложена
процедура динамического районирования Куй-
бышевского водохранилища по совокупности
абиотических и биотических факторов с исполь-
зованием методов многомерной статистики и
ГИС-технологий.
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Одна из основных задач в области водной эко-
логии – анализ динамики экосистем в многолет-
нем аспекте, в том числе изменение устойчивости
и разнообразия биотических сообществ; скорость
и направленность структурных деформаций; вы-
явление ведущих факторов, определяющих такие
изменения [17]. Однако до последнего времени
отсутствовали общепринятые методики модели-
рования пространственно-временнóго тренда
экосистем с достаточно большим числом компо-
нент (таксонов, участков и периодов времени).
Предложены различные многомерные методы [13],
представляющие динамику экосистем с помо-
щью ординационных диаграмм, на которых точ-
ками отображается таксономическая структура
сообществ, наблюдаемая на участках в разное
время. Методы геометрического анализа траекто-
рий использовались для сравнения параметров
состояния экосистемы в различных условиях пу-
тем вычисления корреляции Мантеля между со-
ответствующими матрицами дистанций [9]. И лишь
в последнее время предложены многомерные ав-
торегрессионные модели и функции совместного
распределения популяций, которые могут быть
использованы для непосредственного моделиро-
вания взаимодействия видов и динамики сооб-
ществ [14, 16].

В настоящей работе рассматриваются резуль-
таты применения различных из перечисленных
выше статистических методов для выявления ос-
новных закономерностей многолетней (50 лет)
временнóй динамики таксонов Chironomidae как
индикаторов экологического состояния Куйбы-
шевского водохранилища [3].

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Для выполнения статистического анализа из
всего массива гидробиологических данных по со-
стоянию экосистемы Куйбышевского водохра-
нилища сформирована репрезентативная выбор-
ка численностей различных видов Chironomidae
(Diptera), относящихся к семи временным точкам
за период 1966–2016 гг. Выбор объекта исследова-
ния обусловлен многолетними таксономически-
ми и структурными исследованиями ценоза хиро-
номид как индикаторов состояния водоемов [2],
адекватно реагирующих на интегральное “каче-
ство среды”.

Чтобы обеспечить однородность данных и эк-
вивалентность выборочного усилия, для каждого
из девяти участков водохранилища (“плесов”) и
каждого из семи временных периодов случайным
образом отбиралось по 4 гидробиологических
пробы, в которых численность каждого вида
усреднялась. Всего обнаружено 48 видов и таксо-
нов хирономид. Основные характеристики пле-
сов и пространственно-временнóе распределение

индексов видового разнообразия представлены в
табл. 1 и на рис. 1.

Исходную таблицу численностей видов 7 × 9 × 48
предварительно преобразовывали с использова-
нием χ2-трансформации [12], которая позволяет
наилучшим образом учесть как удельное влияние
таксонов-доминантов с высокой популяционной
плотностью, так и несомненную роль в сообще-
стве комплекса редких видов. По формуле Брея–
Кёртиса рассчитывалась матрица D 63 × 63 рас-
стояний между каждой парой наблюдений в мно-
гомерном пространстве видов.

Статистический анализ включал в себя реше-
ние следующих задач:

непараметрический дисперсионный анализ
npMANOVA [8], с помощью которого оценивали
статистическую значимость изменчивости видо-
вого состава донных сообществ под влиянием
временнóго и пространственного факторов;

проецирование всего массива данных выпол-
ненных наблюдений, представленных матрицей
дистанции D, на ординационную плоскость с
двумя осями главных координат [13];

обобщенный канонический корреляционный
анализ пространства видов [15] и построение на
его основе консенсусной прокрустовой конфигу-
рации [11], сравнивающей пространственные
распределения таксонов хирономид в изучаемые
периоды времени;

геометрический анализ траекторий изменения
сообществ СТА (Analysis of Community Trajectories
[10]), выполненный по отдельным плесам для
различных периодов времени.

Все расчеты выполняли с использованием среды
программирования R версии 3.06 и ее дополнитель-
ных пакетов vegan, mixOmics, RVAideMemoire,
vegclust и qgraph.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Статистическую значимость влияния про-

странственно-временных факторов на таксоно-
мическую структуру хирономидного комплекса
оценивали с использованием непараметрическо-
го двухфакторного дисперсионного анализа. Для
этого проводили разложение многомерной дис-
персии, заключенной в матрице расстояний D,
по уровням факторов “Период” и “Плес” с выде-
лением случайных остатков, а р-значения оцени-
вали с использованием алгоритмов рандомиза-
ции. Показано, что вариация данных, объясняе-
мая каждым из факторов, статистически значимо
превышает случайную ошибку наблюдений: при
сравнении временных периодов F = 2.79, р =
= 0.002; при группировке по плесам F = 1.61, р =
= 0.002.

Матрицу дистанций D использовали для опти-
мального проецирования точек, соответствую-
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Таблица 1. Распределение средних показателей видового разнообразия ценоза хирономид (Chironomidae)
в плесах Куйбышевского водохранилища за разные периоды наблюдений (n – число видов; H – индекс разно-
образия Шеннона, бит/экз.; N – численность, экз/м2)

По периодам наблюдений По участкам водохранилища

годы n H N плесы код n H N

1966 9.67 1.54 677 Волжский В 9.14 1.71 1014
1975 8.22 1.22 788 Волго-Камский ВК 6.57 1.23 601
1984 8.00 1.17 1828 Камский К 6.57 1.47 350
1992 3.56 1.03 1028 Тетюшинский Т 7.14 1.40 662
2002 7.67 1.65 1360 Ундорский УН 7.71 1.61 2128
2009 7.44 2.01 1752 Ульяновский УЛ 5.71 1.29 1576
2016 4.11 1.60 481 Новодевиченский Н 8.43 1.82 1832

Среднее 6.95 ± 0.43 1.46 ± 0.08 1131 ± 143
Приплотинный П 6.43 1.76 1140
Черемшанский залив Ч 4.86 0.83 873

Рис. 1. Картосхема пространственного районирования территории Куйбышевского водохранилища по совокупности
десяти гидрохимических и гидрофизических показателей, пересчитанных в обобщенный разряд качества воды [8];
условные обозначения плесов – в табл. 1.
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щих проведенным наблюдениям, из многомерно-
го пространства видов на ординационную плос-
кость с двумя осями главных координат PC1–PC2
[13]. Расстояния на диаграмме (рис. 2) между цен-
троидами позволяют оценить выраженность из-
менений среднего уровня видового сходства дон-
ных сообществ в течение рассматриваемого вре-
меннóго периода, а вариация точек относительно
их общего центра тяжести отражает динамику
сравнительного β-разнообразия сообществ хиро-
номид, соответствующего каждому плесу. Можно
отметить относительную структурную близость
ценозов хиромид в 1975–1992 гг. и некоторую
специфичность видового состава в 1966 г. и в пе-
риод исследований в 2002–2009 гг., когда произо-
шла замена реофильного комплекса хирономид
фито- и пелофильным ценозом с преобладанием
Dicrotendipes nervosus, Polypedilum bicrenatum, Cryp-
tochironomus defectus, Cladotanytarsus mancus и др.

Для проецирования координат отдельных ви-
дов хирономид выполняли обобщенный анализ
главных компонент с регуляризацией по каждому
временнóму периоду, после чего все семь полу-
ченных частных ординаций объединяли с ис-
пользованием прокрустовых преобразований.

Диаграмма на рис. 3 показывает, как изменяется
“центр тяжести” обилия анализируемых таксо-
нов с течением времени и относительно отдель-
ных плесов. Вариация групп точек относительно
каждого их центроида отражает диапазон эколо-
гических условий обитания каждого вида, под-
черкивая степень их эврибионтности.

Представленные выше алгоритмы ординации
основаны на локальных сравнениях комплексов
повторных наблюдений на одних и тех же участках,
при этом анализ ограничивается их проекциями
на две главные оси вариации, которые объясняют
в настоящем примере только 35–38% совокупной
дисперсии. Альтернативный метод анализа
траекторий СТА [10] формально рассматривает
динамику сообщества как взаимосвязанную по-
следовательность точек в многомерном про-
странстве, описывающем сходство видовых
структур без использования процедур редукции
переменных. Ключевой аспект метода – возмож-
ность оценки обобщенной геометрической со-
гласованности траекторий, что позволяет коли-
чественно анализировать и сравнивать выражен-
ность структурных изменений в каждом
изучаемом регионе. К сожалению, метод СТА не

Рис. 2. Ординационная диаграмма сообщества хирономид в разные периоды времени. Здесь и на рис. 3, 4 по осям абс-
цисс и ординат – значения первых двух главных координат РС1 и РС2. Показан разброс точек, соответствующих на-
блюдениям по плесам Куйбышевского водохранилища, относительно проекций центроидов по годам, представлен-
ным цифрами в прямоугольниках.
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позволяет непосредственно визуализировать
многомерные траектории, но можно выполнить
их приближенное проецирование на плоскость
двух главных координат (рис. 4), если характер
данных позволяет пренебречь той информацией,
которая аккумулирована в остальных осях.

Такие важные геометрические компоненты
траектории, как длина и угол поворота отдельных
сегментов, скорость изменения и общая направ-
ленность, а также близость начальной и конечной
точек, могут объяснить сукцессионные циклы со-
обществ и др. Предложены процедуры, позволя-
ющие вычислить показатели дивергенции/кон-
вергенции для любой пары наблюдаемых сооб-
ществ, т.е. рассмотреть, насколько синхронно
меняется направленность двух траекторий с тече-
нием времени [10]. Для проверки гипотезы о на-
личии такой монотонной тенденции использова-
ли тест Манна–Кендалла; например, авторами
статьи установлено, что динамика изменения со-
общества хирономид в Волжском и Ундорском
плесах имеет по форме синхронный характер.

Другая геометрическая характеристика экоси-
стемы – расстояние r Хаусдорфа между всеми
парными траекториями. На основе вычисленной
матрицы дистанций r с использованием методов
кластерного анализа построена дендрограмма
(рис. 5), показывающая, что относительно одно-
родные процессы развития сообществ проходили
в парах плесов Ундорский и Новодевиченский,
Ульяновский и Приплотинный, Волжский и Вол-
го-Камский, тогда как динамика Камского плеса
и Черемшанского заливa имеет специфический
характер.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Анализ многолетней динамики ценоза хиро-
номид (Сhironomidae, Diptera) с 1966 по 1975 г.
на всех плесах Куйбышевского водохранилища
показал стабилизацию таксономического состава
на фоне общего увеличения численности бентоса
(табл. 1). Начиная с 1975 г., который был наиболее
жарким и маловодным, наблюдается вспышка раз-

Рис. 3. Проекции центроидов координат отдельных плесов, обозначенных буквенными аббревиатурами из табл. 1, и
диаграмма обобщенного прокрустова анализа временнóй динамики основных видов хирономид. Показан разброс то-
чек, соответствующих наблюдениям за различные годы, относительно проекций центроидов видов, представленных
кодами в прямоугольниках (Chi_pl – Chironomus plumosus; Cld_mn – Cladotanytarsus mancus; Cry_df – Cryptochironomus
defectus; Dic_nv – Dicrotendipes nervosus; Pol_bc – Polypedilum bicrenatum).
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Рис. 4. Проекция на ординационную плоскость динамических траекторий видовой структуры хирономид по плесам,
в легенде – условные обозначения из табл. 1. В узлах ломаных прямых цифрами представлены годы наблюдений.
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вития всего бентоса и при сохранении массовых
видов в сообществе хирономид стали регистриро-
ваться малочисленные виды Microchironomus
tener, Harnischia fuscimana, Polypedilum scalaenum
и др., встречаемость которых была невелика.
Дальнейший анализ экологических показателей
сообществ хирономид в период эвтрофирования
водохранилища (1985–1992 гг.) показал сниже-
ние видового разнообразия [3] при одновремен-
ном росте общей численности за счет одного-
двух доминантных видов (Chironomus plumosus,
Procladius ferrugineus). После 1992 г. начался пери-
од сукцессионного восстановления экосистемы
водохранилища, который продолжается до насто-
ящего времени.

Статистический анализ пространственно-вре-
меннóй динамики распределения видов ценоза
хирономид позволил провести количественное
сравнение выраженности структурных измене-
ний в каждом плесе водохранилища. На фоне
значительного стохастического дрейфа, обуслов-
ленного многофакторными флуктуациями при-
родно-климатического и антропогенного харак-
тера, выявлены выраженные детерминированные
тенденции. В частности, на бывшем русле и за-
топленной пойме самого Куйбышевского водо-

хранилища распределение видового разнообра-
зия и численности сообществ хирономид относи-
тельно однородно, в отличие от водных масс
участков Камского плеса и Черемшанского залива,
где эти показатели существенно ниже (табл. 1).
Выделен таксоценоз пелофильных видов, опре-
деляющих структурные особенности распределе-
ния хирономид. Так, на протяжении всех перио-
дов и во всех районах доминирующими по чис-
ленности были два таксона – Procladius ferrugineus
и Chironomus plumosus. Личинки именно этих ви-
дов определяют особенности межгодовых изме-
нений численности и биомассы бентоса водохра-
нилища.

Геометрический анализ траекторий динамики
сообществ и использование методов кластериза-
ции позволили выявить относительно сходные
процессы развития сообществ хирономид в парах
плесов Ундорского и Новодевиченского, Улья-
новского и Приплотинного, Волжского и Волго-
Камского. Многолетняя динамика структурных
характеристик ценоза хирономид Камского плеса
и эвтрофного Черемшанского залива имеет спе-
цифический характер, что связано со значитель-
ной неоднородностью водных масс, особенно-
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Рис. 5. Кластерная дендрограмма плесов Куйбышевского водохранилища, построенная на основе меры дистанции
Хаусдорфа между траекториями динамики сообществ хирономид за 1966–2016 гг.
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стями гидрологических условий и гидрохимиче-
ского режима.
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