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Исследованы структурные характеристики донных сообществ разнотипных водотоков Алтайских
гор. Значимый фактор пространственного распределения макробеспозвоночных на локальном
уровне – тип донных отложений, на региональном – высота участка водотока над уровнем моря.
Выявлено, что численность и биомасса донных сообществ снижались в высокогорной части бассей-
на Верхней Оби. Альфа-, бета- и гамма-компоненты видового разнообразия макробеспозвоночных
имели разнонаправленные тенденции изменений в градиенте факторов, связанных с увеличением
высоты над уровнем моря. Для более полного понимания закономерностей формирования донных
сообществ горных водотоков рекомендовано совместно анализировать альфа- бета- и гамма- ком-
поненты разнообразия.
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ВВЕДЕНИЕ
Речные экосистемы относятся к числу наибо-

лее динамичных природных систем. Существен-
ные изменения рек в пространстве и времени мо-
гут быть обусловлены как природными (в первую
очередь климатическими), так и антропогенны-
ми факторами. Повсеместное увеличение антропо-
генной нагрузки на водотоки и их водосборные бас-
сейны, гидроморфологические нарушения речных
бассейнов угрожают целостности речных экоси-
стем и ставят задачу разработки новых подходов к
их оценке. Современные подходы к оценке эко-
логического состояния рек основываются пре-
имущественно на концепции референтных усло-
вий (RCA), согласно которой “здоровье” экоси-
стемы определяется степенью отклонения ее
характеристик от естественного ненарушенного
состояния. Однако использование этих подходов
невозможно без понимания закономерностей
пространственных и временных изменений нена-
рушенных экосистем, динамика которых управ-
ляется преимущественно природными фактора-
ми. В этой связи, особое внимание в экологии рек
уделяется исследованию пространственных зако-
номерностей изменений биоразнообразия, что свя-
зано с их особой ролью в поддержании устойчивого
функционирования экосистем. Характер выявлен-
ных взаимосвязей между биоразнообразием и

окружающей средой зависит от ряда факторов:
географического региона, группы организмов,
пространственного масштаба и длины градиента
изменения окружающей среды. Соответственно,
для понимания закономерностей изменения раз-
нообразия необходимы исследования, проведен-
ные в различных регионах с охватом широких
градиентов экологических условий (Alahuhta et al.,
2018).

Вслед за Уиттекером (Whittaker, 1960), разно-
образие принято подразделять на альфа- (разно-
образие внутри сообществ), бета- (разнообразие
между сообществами) и гамма- (региональное
разнообразие). Традиционно основное внимание
в гидробиологических работах уделяется оценке
альфа-разнообразия и его показателей – среднее
число видов в пробе, индексы видового разнооб-
разия (например, Шеннона) и выравненности.
Альфа разнообразие показывает значимость ло-
кальных биотических и абиотических факторов, бе-
та-разнообразие отражает реакцию видов на неод-
нородность окружающей среды (Shoemaker et al.,
2020; Keke et al., 2021). В последние годы измере-
ние бета-разнообразия получило особый инте-
рес, что обусловлено возможностью с его помощью
оценивать связь между альфа- и гамма-разнообра-
зием, достигая лучшего понимания процессов, ле-
жащих в основе пространственной изменчивости
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состава сообщества (Heino, Grönroos, 2017; Hill et al.,
2019; Rocha et al., 2019). Использование различ-
ных подходов к оценке бета-разнообразия позво-
ляет не только определять взаимосвязь между
местным (альфа-разнообразием) и региональным
(гамма-) разнообразием, но и дает возможность
оценивать степень дифференциации биологиче-
ских сообществ, по сути, измеряя количество раз-
личных сообществ в регионе (Tuomisto, 2010).
Высказано предположение, что бета-разнообра-
зие может лучше, чем альфа-разнообразие, ука-
зывать на изменения в сообществах в ответ на ан-
тропогенную трансформацию экосистем, что
позволяет рассматривать его в качестве перспек-
тивного показателя в системах экологического
мониторинга водных объектов (Hillebrand et al.,
2018). Однако, несмотря на определенные уси-
лия, приложенные для понимания экологиче-
ских и эволюционных процессов формирования
разнообразия сообществ в водотоках, общие ме-
ханизмы, лежащие в их основе, недоизучены. Не-
полными остаются и представления о роли в этих
процессах широких пространственных и эколо-
гических градиентов.

Сообщества макробеспозвоночных – одни из
наиболее удобных и показательных модельных
объектов для выяснения закономерностей изме-
нения биоразнообразия в речной системе, благо-
даря широкому распространению, приуроченно-
сти к обитанию на определенном участке, высо-
кому разнообразию таксономических групп и
широкому диапазону предпочитаемых факторов
среды.

Цель работы – анализ тенденций изменения
показателей альфа-, бета- и гамма- разнообразия
сообществ макробеспозвоночных в горных водо-
токах бассейна Верхней Оби.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал собирали в период летне-осенней
межени 2007–2010 г. в водотоках бассейна Верх-
ней Оби, принадлежащих к бассейнам рек Бия,
Катунь и Чарыш. Всего обследовано 52 участка
рек, расположенных на высоте 150–2500 м над
у.м. (рис. 1). Пробы отбирали в постоянных водо-
токах длиной от 5 до 635 км (15 водотоков длиной
<30 км, 18 – 30–100 км и 19 рек длиной >100 км).
В целом, для исследованного района характерно
понижение температуры воды с увеличением вы-
соты местности, у большинства рек температура
воды увеличивается от истока к устью. Среднеме-
сячная температура июля в нижнем течении ма-
лых высокогорных рек – 2–6°С, в средних и
крупных реках ≤10°С (Ресурсы…, 1966). Со сни-
жением средней высоты водосбора температура
воды повышается и достигает в реках верхнего
яруса среднегорий 10.0–15.0°С, в нижнем ярусе

среднегорья и в низкогорье – 16.0–20.0°С (Ресур-
сы…, 1966).

Макробеспозвоночных собирали стандартны-
ми гидробиологическими методами (Руковод-
ство…, 1992). На каменистых субстратах грунт
(преимущественно валуны и гальку) отбирали
гидробиологическим сачком (с последующим
определением площади камней по их проекциям
на плоскость), на мягких грунтах (песок) – дно-
черпателем Гр-91 с площадью захвата 0.007 м2. На
каждом участке отобрано по три–пять проб
зообентоса. Одновременно со сбором макробес-
позвоночных в местах отбора проб измеряли тем-
пературу воды, прозрачность и глубину. Пробы
промывали через капроновый газ с размером
ячеи 350 мкм, выбирали животных и фиксирова-
ли их 70%-ным этиловым спиртом. Затем опреде-
ляли таксономическую принадлежность живот-
ных, считали их и взвешивали на торсионных ве-
сах ВТ–500. Идентификацию особей проводили
до низшего определяемого таксона (НОТ), услов-
но названным “видом”. Исключением были ма-
лощетинковые черви и нематоды, которых более
детально не определяли. Подробно методы отбо-
ра проб даны ранее (Яныгина, 2014).

Для оценки бета-разнообразия рассчитывали
попарные индексы сходства Жаккара и индекс
бета-разнообразия Уиттекера (Jaccard, 1912; Whit-
taker, 1960). Индекс Уиттекера вычисляли для
каждой высотной зоны как отношение общего
числа видов, обнаруженных в этой зоне, к средне-
му числу видов. Из-за разноразмерности исполь-
зованных выборок индекс нормировали по числу
проб (путем деления на n–1 в соответствии с ре-
комендациями (Harrison et al., 1992).

Статистический анализ данных проводили с
использованием программы “PAST”. Все показа-
тели представляли в виде средних значений со
стандартными ошибками. При формировании
выборок для анализа высотных градиентов рас-
пределения макробеспозвоночных использовали
только результаты обработки проб, отобранных
на каменистых субстратах. Все обследованные
участки рек были разбиты на три группы: низко-
горные (20 водотоков на высоте <400 м над уров-
нем моря), среднегорные (23 водотока на высоте
400 м –1500 м над у.м.) и высокогорные (9 водото-
ков на высоте >1500 м над у.м.). Для проверки
статистической значимости межгрупповых раз-
личий структуры сообществ макробеспозвоноч-
ных рек различных высотных зон применяли дис-
криминантный анализ. В качестве переменных-
дискрипторов использовали данные по относи-
тельной численности отдельных видов макробес-
позвоночных в водотоках. Результаты анализа
представлены в виде диаграммы рассеяния кано-
нических значений в пространстве двух главных
канонических осей. При сравнении трех выборок
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(различных показателей между низко-, средне- и
высокогорными водотоками) использовали непа-
раметрический метод Краскела–Уоллиса (Kruskal,
Wallis, 1952), при попарных сравнениях – Манна–
Уитни (Mann– Whitney, 1947). Нулевую гипотезу об
отсутствии различий между выборками отвергали
при p >0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

За период исследований в водотоках бассейна
Верхней Оби собрано 13 538 экз. макробеспозво-
ночных, принадлежащих к 191 виду. Наибольшее
число видов относилось к двукрылым насекомым
(77 вида, из которых 58 – хирономиды), поденкам
(36 видов), ручейникам (36 видов) и веснянкам
(21 вид). Наибольшей частотой встречаемости ха-
рактеризовались Hydropsyche nevae (Kolenati)
(33.9% проб), Glossosoma altaicum (Martynov)
(35.7%), Pagastia orientalis Chernovskij (33.9%) и
Antocha vitripennis (Meigen) (32.1%).

Значимый фактор пространственного распре-
деления макробеспозвоночных исследованных
водотоков – характер донных отложений. Чис-

ленность (критерий Краскела–Уолиса, Н = 7.24,
р = 0.027) и биомасса (Н = 9.59, р = 0.08) донных
сообществ снижалась с уменьшением размера ча-
стиц субстрата. Максимальные значения численно-
сти и биомассы макробеспозвоночных отмечены на
валунно-галечниковых субстратах, минимальные –
на песчаных (рис. 2а).

Обилие зообентоса в реках разного размера су-
щественно не различалось. Более значимым фак-
тором пространственной неоднородности рас-
пределения зообентоса было высотное положе-
ние водотока. При этом численность и биомасса
зообентоса в низко- и среднегорных водотоках
существенно варьировали и значимо не различа-
лись (Манни–Уитни тест, U = 179, р = 0.32 для
численности и U = 217, р = 0.98 для биомассы). В
высокогорных водотоках отмечены более бедные
донные сообщества (рис. 2б).

Высотное положение водотока оказывало вли-
яние не только на обилие зообентоса, но и на его
таксономическую структуру. Дискриминантный
анализ структуры сообществ по относительной
численности видов показал, что реки, располо-
женные в разных высотных зонах, формируют хо-

Рис. 1. Карта-схема района исследования. ‒ места отбора проб).
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рошо различающиеся группы (рис. 3). Наиболь-
ший вклад в дискриминацию вносили различия в
относительной численности Eukiefferiella gr. de-
vonica, Antocha vitripennis, Rhyacophila gr. sibirica,
Tvetenia gr. discoloripes, Glossosoma altaicum.

Общее видовое богатство макробеспозвоноч-
ных в каждой высотной зоне (гамма-разнообра-
зие) увеличивалось от низкогорной зоны к средне-
горной и затем снова снижалось до минимальных
значений в высокогорной зоне: в низкогорных ре-
ках выявлено 116 видов макробеспозвоночных, в
среднегорных – 141 вид, в высокогорной – 71 вид.

Альфа-разнообразие бентосных сообществ. Ви-
довое богатство макробеспозвоночных суще-
ственно варьировало в исследованных реках.
Максимальное видовое богатство отмечено в
среднегорных реках Чемал (в среднем 22 ± 2.7 ви-
дов в пробе) и Бирюля (24 ± 6.0), минимальное –
в истоках и малых притоках высокогорных рек

Чульча и Чаганузун (по 2‒3 вида в пробе). Как и в
случае обилия, ведущими факторами простран-
ственной вариабельности видового богатства
макробеспозвоночных были тип донных отложе-
ний и высота водотока над у.м. Среднее число ви-
дов в пробе снижалось при уменьшении размера
субстрата и достигало минимальных значений на
песках (рис. 2а). Видовое богатство зообентоса меж-
ду низко- и среднегорными водотоками почти не
различалось, но существенно снижалось в высоко-
горных реках (U = 20, р = 0.0002 по сравнению с
низкогорными и U = 18.5, р = 0.0004 по сравне-
нию со среднегорными). Распространенный по-
казатель альфа-разнообразия – индекс Шеннона
– существенно не различался в зависимости от
типа грунта, размера реки и высотной зоны.

Бета-разнообразие бентосных сообществ. Рас-
четы попарных мер сходства (индекс Жаккара) на
основе данных по наличию видов показали суще-

Рис. 2. Сравнительная характеристика донных сообществ горных водотоков Алтая на разных грунтах (а) и располо-
женных в разных высотных зонах (б). 1 – валунно-галечный, 2 – галечный, 3 – песчаный; 4 – низкогорные, 5 – сред-
негорные, 6 – высокогорные. N – численность, тыс. экз./м2; B – биомасса, г/м2; S – среднее число видов в пробе; H –
индекс видового разнообразия Шеннона, бит/экз.
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ственные различия таксономического состава
донных сообществ в отдельных реках. Значения
индексов Жаккара, как правило, не превышали
0.5 (в среднем 0.10). В отличие от общего видового
богатства макробеспозвоночных в каждой высот-
ной зоне (гамма-разнообразия) значения индекса
бета-разнообразия Уиттекера в низкогорных и
среднегорных водотоках почти не различались
(0.62 и 0.55 соответственно) и были значительно
ниже показателей высокогорья (1.03).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Анализ таксономического разнообразия сооб-

ществ макробеспозвоночных горных водотоков
Алтая показал, что один из наиболее значимых
факторов распределения макробеспозвоночных
– высотная зона, в которой расположен водоток.
При этом различные компоненты биоразнообра-
зия (альфа-, бета- и гамма-) по-разному изменя-
ются в градиенте факторов, связанных с измене-
нием высоты. Изменение общего видового богат-
ства (гамма-разнообразия) с увеличением высоты
имеет вид “горбообразной” кривой, увеличива-
ясь от низкогорной зоны к среднегорной и затем
снижаясь в высокогорной. Такой характер изме-
нения общего видового богатства с высотой ха-
рактерен не только для водных (например, Hen-
riques-Oliveira, Nessimian, 2010), но и наземных
сообществ. Увеличение общего видового богат-
ства с высотой отмечено в Альпах для сосудистых
растений, бабочек, жуков, пауков и дождевых
червей (Fontana et al., 2020), травянистой расти-
тельности в Непале (Bhatta et al., 2018), на Кавказе
(Егоров, 2015) и в Китае (Wang et al., 2003). Пока-
зано, что включение в анализ более широких
(близких к полным) диапазонов высоты обычно
приводит к горбообразным кривым изменения
общего видового богатства с высотой, однако при
сокращении диапазона чаще отмечают тенден-
цию к монотонному увеличению или уменьше-
нию разнообразия с высотой, что связано с рас-
смотрением только части кривой (Nogués-Bravo
et al., 2008). Поскольку донные сообщества рек
Алтая обследовали в широком диапазоне высоты
над у.м. (150–2500 м н.у.м.), это позволило вы-
явить близкие к полным градиентам изменения
видового разнообразия с высотой.

Альфа-разнообразие донных сообществ (оце-
ниваемое по среднему числу видов в пробе) ста-
тистически значимо не различалось между низ-
когорными и среднегорными водотоками Алтая и
уменьшалось в высокогорных реках. Снижение
среднего числа видов макробеспозвоночных в
высокогорных реках Алтая, по-видимому, отра-
жает общебиологическую тенденцию снижения
видового богатства с увеличением суровости
условий обитания. Такая тенденция характерна
не только для высокогорных, но и для северных

территорий и, по-видимому, связана с тем, что
лишь немногие виды обладают способностью вы-
живать в столь суровых условиях (Blaen et al.,
2013). В целом, широтные и высотные градиенты
обычно рассматривают как аналогичные с точки
зрения изменения экологических условий и свя-
занных с ними тенденций изменений сообществ
(Bozinovic et al., 2011; Dos Santos et al., 2018). Соответ-
ственно, исследования динамики биоразнообразия
вдоль высотных градиентов имеют особое значение
для познания общебиологических тенденций изме-
нения биоразнообразия (Dos Santos et al., 2018). В
качестве основного абиотического фактора,
определяющего уменьшение видового богатства
макробеспозвоночных в высокогорных и север-
ных территориях, обычно рассматривают сниже-
ние температуры (Blaen et al., 2014; Madsen et al.,
2015; Чертопруд и др., 2020; Brittain et al., 2020;
Chertoprud et al., 2020). Высотный градиент аль-
фа-разнообразия отмечен при исследованиях
макробеспозвоночных горных водотоков Евро-
пы, Северной и Южной Америки (Jacobsen, 2003;
De Mendoza, Catalan, 2010; Rendoll Cárcamo et al.,
2019; García-Ríos et al., 2020). Еще один фактор,
определяющий локальное таксономическое раз-
нообразие, – характер донных отложений. Уве-
личение сложности биотопа с увеличением раз-
мера частиц субстрата, как правило, приводит к
увеличению разнообразия сообществ, что также
отмечено в нашем исследовании.

Бета-разнообразие, дифференцирующее сооб-
щества макробеспозвоночных Алтая, напротив,

Рис. 3. Дискриминантный анализ таксономической
структуры донных сообществ водотоков Алтая, рас-
положенных в разных высотных зонах. 1 – низкогор-
ные (<400 м над у.м.), 2 – среднегорные (400–1500 м),
3 – высокогорные (>1500 м).
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увеличивалось в высокогорной зоне. Его расчеты –
один из способов анализа степени гетерогенности
биотопов на данной территории, они позволяют
оценивать скорость изменения таксономическо-
го состава сообществ вдоль пространственных и
экологических градиентов (Миркин и др., 1989).
Индекс бета-разнообразия Уиттекера отражает
“скорость оборота” сообществ и показывает ко-
личество различных сообществ в анализируемом
регионе. Известно, что индекс Уиттикера растет с
увеличением экологических и пространственных
расстояний (Rocha et al., 2019). Зависимость бета-
разнообразия от экологических расстояний под-
тверждает роль фильтрации окружающей среды в
формировании сообществ и позволяет рассмат-
ривать индексы бета-разнообразия в качестве
перспективных для оценки экологического со-
стояния водотоков и степени антропогенной
трансформации рек (Rocha et al., 2019).

Существенное увеличение индекса Уиттикера
в высокогорной зоне по сравнению с нижераспо-
ложенными может быть связано с более резкой
сменой условий обитания макробеспозвоночных
в отдельных водотоках высокогорий Алтая даже
при незначительных пространственных расстоя-
ниях между ними. Кроме того, высокие хребты в
высокогорной зоне могут препятствовать рассе-
лению амфибиотических насекомых, на которых
приходится основная часть видового разнообра-
зия донных сообществ этих водотоков, тем самым
способствуя увеличению дифференциации сооб-
ществ.

Выводы. Выявлено, что высота оказывает су-
щественное влияние на таксономическое разно-
образие макробеспозвоночных Алтая. При этом,
альфа-, бета- и гамма-компоненты биоразнообра-
зия по-разному изменялись в градиенте факторов,
связанных с изменением высоты над у.м. Локаль-
ное и региональное разнообразие (альфа- и гамма-
компоненты биоразнообразия) донных сообществ
снижались в высокогорных водотоках, отражая
усиление суровости климата и, соответственно,
степени неблагоприятности условий обитаний
для большинства таксонов. Бета-разнообразие,
напротив, увеличивалось в высокогорной зоне,
показывая увеличение гетерогенности среды оби-
тания. Для более полного понимания закономерно-
стей формирования биоразнообразия сообществ
необходимо совместное рассмотрение альфа- бета-
и гамма- компонентов.
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Spatial Aspects of Macroinvertebrates Distribution in Altai Mountain Streams
L. V. Yanygina*
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The structural characteristics of bottom communities of different streams in the Altai Mountains are investi-
gated. It is noted that a significant factor in the spatial distribution of macroinvertebrates at the local level is
the type of bottom sediments, at the regional level – the height of the watercourse section above sea level. The
values of the abundance and biomass of bottom communities decreased in the high-altitude part of the Upper
Ob basin. It is shown that the alpha, beta and gamma components of the species diversity of macroinverte-
brates had multidirectional trends of changes in the gradient of factors associated with an increase in altitude
above sea level. For a more complete understanding of the patterns of bottom communities formation in
mountain watercourses, it is recommended to jointly analyze the alpha-beta and gamma components of di-
versity.
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