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Благодаря высокой разрешающей способности и производительности секвенирования ДНК иссле-
дователям открывается чрезвычайно высокое разнообразие сообществ бактерий, грибов, протистов
и микробеспозвоночных почвы, древесины, филлосферы и других природных сред. Для изучения
свойств таких сообществ необходимы мощные инструменты анализа многокомпонентных систем.
Один из них – анализ экологических сетей, позволяющий решить широкий круг задач экологии. В
обзоре кратко описаны возможности анализа сетей, его базовые понятия и метрики топологии се-
тей. Указаны ограничения, связанные с особенностями секвенирования ДНК (композиционность
и разреженность данных), а также потенциальные источники ошибок при интерпретации результа-
тов (реликтовая ДНК, артефактные последовательности ДНК, артефактные связи). Основное вни-
мание уделено сообществам микроорганизмов, но обсуждаемые вопросы релевантны большинству
других групп биоты.
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Взаимосвязи компонентов экологических со-
обществ во многом определяют их функциониро-
вание и устойчивость к внешним воздействиям,
что обусловливает необходимость их изучения и
охраны [1–4]. Однако межвидовые связи в сооб-
ществах важнейших организмов планеты – мик-
роорганизмов – исследованы недостаточно [5],
так как до начала эры молекулярной экологии
полная таксономическая инвентаризация их при-
родных сообществ была недостижима [6]. В на-
стоящее время ситуация кардинально измени-
лась: с помощью молекулярно-генетических ме-
тодов можно с высоким таксономическим
разрешением описать микробоценоз любой сре-
ды. С недавних пор идентификация микроорга-
низмов на основе методов секвенирования следу-
ющего поколения (NGS, next-generation sequencing)
стала настолько доступной и высокопроизводи-
тельной [7], что исследования микробиомов в ре-
гиональном, континентальном и даже глобальном
масштабах, выполненные в рамках одной работы,
уже не вызывают удивления [8–11]. Несмотря на
ряд технических проблем (наличие реликтовой

ДНК, недостаточная специфичность или универ-
сальность праймеров, неполнота референтных
баз данных и др.), решением которых активно за-
нимается исследовательское сообщество, NGS
уже сейчас обеспечило возможность не только
инвентаризации таксономического разнообразия
сообществ, но и изучения взаимосвязей между
видами [12, 13].

Анализ структуры взаимосвязей в многоком-
понентных системах, в том числе их наглядную
визуализацию, часто реализуют в рамках анализа
сетей – одного из разделов математической тео-
рии графов [5, 14]. Уже несколько десятилетий
внутри этой области развивается отдельное на-
правление – анализ экологических сетей. Круг
его приложений очень широк: от выявления фак-
торов формирования сообществ и изучения связи
их сложности с устойчивостью до описания и мо-
делирования экологических ниш отдельных ви-
дов. Несколько примеров, демонстрирующих
успешное решение разнообразных задач, приведе-
но в табл. 1.
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В последнее время наблюдается всплеск инте-
реса к анализу экологических сетей: в библиогра-
фической базе Scopus число публикаций возрос-
ло от единиц в год в середине 2000-х гг. до сотен к
концу 2010-х гг. (рис. 1). К сожалению, анализ се-
тей пока не оценен по достоинству в отечествен-
ной экологии: российские исследователи были
авторами лишь 25 из 1994 работ, представленных
в базе Scopus на конец октября 2020 г.

Наш обзор посвящен не столько описанию
возможностей анализа сетей в экологических
приложениях, сколько его ограничениям и по-
тенциальным ошибкам в интерпретации резуль-
татов, а также способам их устранения. Наличие
обзоров, например [5, 24, 25], монографий [26] и
учебных пособий [14, 27–29] по анализу сетей из-
бавило нас от необходимости подробного введе-
ния в проблему и рассмотрения вычислительных
алгоритмов.

Основное внимание мы уделили сообществам
микроорганизмов – пожалуй, наиболее сложно-
му объекту синэкологии, но обсуждаемые вопро-
сы в полной мере относятся и к другим группам
биоты. Поскольку в анализе сетей особенно ак-
туален принцип GIGO (“Garbage In, Garbage Out”,
т.е. качество результатов в первую очередь опре-
деляется качеством исходных данных), мы от-
дельно остановились на специфике информаци-
онных массивов, получаемых в ходе ДНК-мета-
баркодирования – основного метода изучения

микробиомов природных сред. Представленная
информация, на наш взгляд, может быть полезна
при планировании применения ДНК-метабарко-
дирования для исследования сообществ бакте-
рий, грибов, протистов и микробеспозвоночных
почвы, древесины, филлосферы, донных отложе-
ний и других аналогичных сред.

ИССЛЕДОВАНИЯ СООБЩЕСТВ 
МИКРООРГАНИЗМОВ С ПОМОЩЬЮ 

СЕКВЕНИРОВАНИЯ ДНК
С каждым годом разрешающая способность,

точность и производительность методов инвента-
ризации биоты с помощью анализа состава нук-
леиновых кислот и белков увеличиваются, а стои-
мость снижается. Поэтому в последнее десятиле-
тие ДНК-метабаркодирование стало основным
инструментом анализа разнообразия микроорга-
низмов природных сред [10, 11, 30–32]. Переход
от традиционной “чашечной микробиологии” к
метабаркодированию вскрыл неожиданно высо-
кое биоразнообразие даже в очень небольших
объемах природных субстратов. Например, число
OTU уровня вида, выявленных в образце почвы
или мертвой древесины массой 250–500 мг, мо-
жет достигать сотен для грибов и микроартропод
и тысяч для прокариот [10, 33–36].

Хотя специфика исследуемой группы или сре-
ды может потребовать дополнительных манипу-

Таблица 1. Примеры задач, решаемых с помощью анализа экологических сетей

Группа биоты Местообитание Задача исследования Публикация

Грибы и прокариоты Почва Разделение сообществ ризосферы и дрило-
сферы

 [15]

Грибы и бактерии Легкие человека Оценка роли грибов в сложности и устойчи-
вости структуры микробиома

 [16]

Нематоды и бактерии-
нитрификаторы

Почва Анализ пространственной ниши на основе 
модулярности

 [17]

Грибы Ткани листьев Анализ пространственной ниши на основе 
модулярности

 [18]

Прокариоты Почва Анализ пространственной ниши на основе 
модулярности

 [19]

Прокариоты Разные слои океанической 
толщи

Анализ пространственной ниши на основе 
модулярности

 [20]

Прокариоты Глобальные сборы из множе-
ства местообитаний (по мате-
риалам базы данных 
Greengenes)

Исследование связи между филогенетиче-
ским родством и пространственной нишей

 [21]

Прокариоты Коралловые рифы Поиск ключевых видов, ответственных за 
развитие черноленточной болезни коралло-
вых полипов (black band disease)

 [22]

Прокариоты Биопленка на поверхности 
океанической воды

Поиск ключевых компонентов сообщества 
биопленки

 [23]
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ляций на начальных этапах работы, последова-
тельность действий по молекулярной идентифи-
кации представителей любого таксона в образце
любой природной среды однотипна (рис. 2). Вна-
чале из образца выделяют тотальную ДНК, т.е.
смесь ДНК всех организмов (environmental DNA
или eDNA). Далее на основе полимеразной цеп-
ной реакции (ПЦР) с использованием таксон-
специфичных праймеров в экстракте увеличива-
ют концентрацию ДНК-маркеров интересующей
группы. ДНК-маркеры – это короткие участки
генома, изменчивость последовательности нук-
леотидов которых позволяет различать более мел-

кие таксономические единицы (например, виды)
в пределах более крупного таксона (например,
класса). В качестве ДНК-маркеров для грибов
наиболее часто используют участки внутренних
транскрибируемых спейсеров рРНК (internal tran-
scribed spacer, ITS) [37], для прокариот – фрагмен-
ты генов малой субъединицы рРНК 16S, для
большинства микроэукариот – 18S [38], для бес-
позвоночных – ген цитохромоксидазы [39].

В результате секвенирования получают про-
чтения, т.е. нуклеотидные последовательности
ДНК-маркеров. В ходе последующего биоинфор-

Рис. 1. Динамика числа работ, посвященных изучению взаимосвязей в биотических сообществах с помощью анализа
экологических сетей по результатам поискового запроса в базе Scopus на 24.10.2020: TITLE-ABS-KEY ((“network anal-
ysis” OR “co-occurrence”) AND “community”) AND SUBJAREA (“AGRI” OR “IMMU”) AND EXACTKEYWORD (“Ac-
tinobacteria” OR “Animal*” OR “Bacteria (microorganisms)” OR “Bacteri*” OR “Bacterial Community” OR “Bacteroidetes”
OR “Biodiversity” OR “Bioinformatics” OR “Community Composition” OR “Community Structure” OR “DNA Sequence”
OR “Ecology” OR “Ecosystem*” OR “Firmicutes” OR “Food Web” OR “Fung*” OR “High-throughput Sequencing” OR
“Metagenomics” OR “Microbial Activity” OR “Microbial Communit*” OR “Microbial Diversity” OR “Microbiology” OR
“Microbiome” OR “Microbiota” OR “Microflora” OR “Microorganisms” OR “Phylogeny” OR “RNA 16S” OR “RNA, Ribo-
somal, 16S” OR “Soil Microbiology” OR “Soil*” OR “Species Diversity”).
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Рис. 2. Последовательность анализа состава биоты природных сред с помощью ДНК-метабаркодирования: 1 – биота
природной среды; 2 – отбор репрезентативных образцов; 3 – экстракция ДНК; 4 – ПЦР, в ходе которой увеличивают
концентрацию ДНК-маркера для инвентаризации целевой группы организмов, а также проводят подготовку ДНК к
секвенированию; 5 – секвенирование ДНК; 6 – биоинформационный анализ последовательностей ДНК; 7 – список
OTU с таксономическими аннотациями и относительными обилиями.
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мационного анализа сходные последовательно-
сти объединяют в “оперативные (операционные,
операциональные) таксономические единицы”
(operational taxonomic unit, OTU) или в “варианты
последовательностей ампликонов” (amplicon se-
quence variant, ASV) : OTU – набор последователь-
ностей, которые могут отличаться друг от друга в
границах выбранного порога сходства, например
из-за генетической изменчивости или ошибок
ПЦР; ASV – набор строго идентичных последова-
тельностей (иногда его обозначают как zero-radius
OTU); чаще используют OTU. Таксономическое
разрешение зависит от задач исследования и ре-
гулируется выбором ДНК-маркера и порога сход-
ства последовательностей [40]. Для идентифика-
ции принадлежности OTU к определенным так-
сонам их последовательности сопоставляют с
последовательностями ДНК известных таксонов,
депонированных в различных базах данных:
UNITE [41], SILVA [42], PR2 [43], BOLD [44] и др.
В итоге формируется список OTU с таксономиче-
скими аннотациями и относительными обилиями в
виде числа прочтений ДНК в каждом образце.

Из-за ограниченной производительности се-
квенаторов оценка абсолютного обилия OTU на-
прямую невозможна, поэтому по результатам се-
квенирования каждая OTU представлена долей
прочтений ее ДНК от суммарного количества
прочтений. Важное свойство таких данных, су-
щественно осложняющее анализ, – композици-
онность, т.е. взаимозависимость относительных
обилий OTU: поскольку в сумме все доли равны
единице, увеличение обилия любой OTU приво-
дит к снижению обилия остальных OTU и наобо-
рот. Композиционность накладывает ограниче-
ния на выбор методов математического анализа
данных [45, 46] и вызывает сложности при интер-
претации результатов.

Еще одно “малоприятное” свойство результа-
тов секвенирования ДНК – разреженность дан-
ных (data sparsity), т.е. большое число нулевых
значений обилия. В значительной степени оно
обусловлено спецификой микробных сообществ,
для многих видов которых характерна низкая
встречаемость. Важно, что такая разреженность
может быть следствием не только редкости видов,
действительно отсутствующих в большинстве об-
разцов (так называемые “настоящие нули”, essen-
tial zeros). Проблема заключается в том, что в ходе
секвенирования на разные образцы, как правило,
приходится разное количество прочтений, т.е.
разное выборочное усилие. Поэтому в образцах с
малым количеством прочтений вероятность по-
падания в выборку ДНК видов с низким обилием
может быть настолько небольшой, что в массиве
данных появляются “ложные нули” (иначе их на-
зывают “округленные нули”, rounded zeros). При
возможности образцы с малым количеством про-
чтений секвенируют повторно или же прибегают

к различным приемам замены ложных нулей
ожидаемыми значениями (zero imputation) [47].

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ СЕТИ
Визуализация взаимоотношений множества

объектов с помощью графов давно используется в
социологии, нейробиологии, теории эволюции,
техническом проектировании, химии и многих
других дисциплинах [14, 48]. Первые и наиболее
известные примеры отображения с помощью гра-
фов экологических взаимодействий – пищевые
сети и цепи – относятся к концу XIX в. [4, 28]. Се-
годня анализу биологических и экологических
сетей посвящено много обобщающих обзоров,
например [5, 24, 26–29].

Важно подчеркнуть ключевую особенность
экологических сетей: в отличие от нейронных,
химических или технических систем, связи в ко-
торых чаще всего можно наблюдать непосред-
ственно, экологические сети строятся на основе
информации о совместной встречаемости видов
(presence–absence data) или сопряженности их
обилий (abundance data) в выборках образцов, на-
блюдений, учетов, описаний и пр. Статистически
значимую положительную связь между обилием
или встречаемостью пары видов принято интер-
претировать как их симбиотические взаимоотно-
шения или сходные экологические предпочтения,
а отрицательную – как антагонизм или разделение
экологических ниш. К сожалению, отражение
экологических процессов в сетях может быть иска-
жено как по объективным причинам, так и из-за
методических ограничений, причины которых
мы обсудим далее.

Базовые понятия
В большинстве случаев узлы экологической

сети – это виды, а ребра – связи между парами
видов в контексте исследуемого процесса (рис. 3).
Базовые понятия при работе с сетями – путь и
степень узла. Путь (иногда его называют геодези-
ческий или кратчайший путь, path) – это наи-
меньшее число связей, соединяющих два узла, а
степень узла (node degree) – число принадлежа-
щих узлу связей. Например, на рис. 3б степень уз-
лов 07 и 15 равна трем и четырем соответственно,
а путь между этими узлами составляет три ребра,
несмотря на то, что от узла 07 до 15 можно пройти
по большему числу ребер, например по шести
(через узлы 10, 06, 11, 12 и 17).

Поскольку построение экологических сетей
основано на оценках связи между встречаемо-
стью или обилием пар видов, то в качестве меры
силы связи используют стандартные коэффици-
енты корреляции (Спирмена или Пирсона). Од-
нако их применение напрямую к данным ДНК-
метабаркодирования некорректно вследствие
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композиционности величин, поэтому оно воз-
можно только после трансформации обилий
OTU. Для этого чаще всего используют CLR-
трансформацию (centered log ratio transformation) –
логарифм отношения обилия к среднему геомет-
рическому обилий всех OTU в образце [45].

Расчет среднего геометрического при наличии
нулевых значений невозможен, поэтому нули
предварительно заменяют произвольно выбран-
ными малыми величинами (pseudocounts) или
ожидаемыми значениями [47]. Однако при высо-
кой разреженности данных, о которой мы упомя-
нули выше, замена большого количества нулей
может существенно повлиять на конечный ре-
зультат. В такой ситуации целесообразно исполь-
зовать альтернативные способы трансформации
без замены нулей: ALR (additive log-ratio), IQLR
(inter-quartile log ratio) [49] или mCLR (modified
CLR) [50].

Алгоритмы построения сетей

Разработано множество алгоритмов построе-
ния сетей, в том числе учитывающих композици-
онность и разреженность данных (табл. 2). Поми-
мо мер корреляции, в них используют альтерна-
тивные метрики для измерения силы связи:
индексы несходства пар видов по наборам образ-
цов, в которых они обнаружены, а также меры
условной зависимости (conditional dependence),
исключающие из сети опосредованные связи.
Некоторые методы, например CoNet, позволяют

одновременно использовать разные метрики и
строить консенсусные сети [12, 51].

При выборе подходящего алгоритма построе-
ния сетей в первую очередь необходимо учиты-
вать характер данных. Высокая чувствительность
некоторых алгоритмов к композиционности и
разреженности данных может проявляться в уве-
личении долей выявленных ложных либо не вы-
явленных истинных связей. В ряде работ [12, 24,
50, 52] сравнивают эффективность разных алго-
ритмов и обсуждают стратегии их выбора.

Итог работы представленных в табл. 2 пакетов
программ – это матрицы взаимосвязей пар видов.
Для визуализации взаимосвязей в виде графов и
различных манипуляций с графами разработаны
специальные программы, из которых наиболее
известны igraph [53], Gephi [54] и Cytoscape [55].

Топология сетей

Хотя сеть и может служить средством визуали-
зации взаимосвязей объектов, ее облик сам по се-
бе вряд ли может объективно характеризовать со-
общество, поэтому попытки напрямую интерпре-
тировать изображения сетей многовидовых
микробиомов часто обречены на неудачу. Более
того, разнообразные приемы визуализации могут
ввести неподготовленного исследователя в за-
блуждение, акцентируя внимание на одних свой-
ствах сети или объектов и отвлекая от других (см.
рис. 3).

Рис. 3. Примеры визуализации одной и той же сети (искусственные данные): а – круговая раскладка с узлами, упоря-
доченными по их степени; б – раскладка NEATO, размер узла пропорционален центральности по промежуточности,
разным цветом обозначены модули сети; в – раскладка Фрухтермана-Рейнгольда, показана направленность связей,
размер узла пропорционален центральности по степени, насыщенность заливки – центральности по близости.
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Для описания взаимосвязей в сообществе и
роли в нем отдельных видов более продуктивно и
надежно использовать формализованные пара-
метры топологии сети. Таких параметров разра-
ботано чрезвычайно много [5, 14, 27, 64]. Мы
остановимся только на тех из них, которые, с на-
шей точки зрения, информативны в контексте
экологических процессов в сообществах микро-
организмов (табл. 3). Параметры топологии, ис-
пользуемые в анализе экологических сетей (в ос-
новном в трофических сетях многоклеточных ор-
ганизмов), хорошо описаны в [64], а в [27] даны
учебные примеры их расчетов.

Меры сложности сети. В качестве наиболее
простого показателя сложности может выступать
абсолютное число связей, но оно, как правило,
сильно зависит от числа узлов сети, поскольку
чем больше объектов, тем больше возможностей
для формирования связей. Число связей, отне-
сенное к числу узлов – плотность связей, также
зависит от числа объектов, но слабее. Оба показа-
теля больше подходят для сравнения сложности
сообществ со сходным числом видов. Более ин-
формативна связность сети – доля реализован-
ных связей от всех потенциально возможных [65].
При определении числа потенциальных связей
можно учитывать особенности сообществ: на-
пример, каннибализм некоторых видов (т.е. связь
узла “на себя”), возможность связи только между
видами, принадлежащими разным трофическим
уровням, а не между всеми, и пр. [66]. В многоком-
понентных сообществах, как правило, реализовано
менее 20% потенциальных связей [65, 67, 68].

Показатели плотности связей и связности сети
нашли применение в исследованиях зависимо-

стей между сложностью и устойчивостью сооб-
ществ (complexity–stability relationship). В этом актив-
но разрабатываемом направлении синэкологии
сталкиваются две противоположные позиции: с
экологической точки зрения чем больше путей
переноса энергии в экосистеме, тем она устойчи-
вей [69], тогда как с математической верно обрат-
ное [70]. В реальности форма связи между слож-
ностью и устойчивостью сообществ зависит от
его размера, состава и силы отдельных взаимо-
действий [71].

Меры центральности узлов используют для
оценки важности объектов в сети, в частности ви-
дов в сообществе. Разработано более 250 мер цен-
тральности [72], из которых широко известны
импакт-фактор научных журналов, а также
PageRank, на которой ранее был основан поиск
информации в поисковой системе Google. Реле-
вантные сообществам микроорганизмов меры –
центральность по степени узла (число связей уз-
ла), промежуточности (доля путей, проходящих
через узел) и близости (обратная величина к сум-
ме путей от узла до всех остальных узлов). На ос-
нове мер центральности можно выявлять так на-
зываемые хабы (hubs) – узлы с высокой интегри-
рованностью в сеть, т.е. играющие ключевую
роль в ее формировании.

Интерпретация мер центральности неодина-
кова для ориентированных (directed networks) и
неориентированных (undirected) сетей: в первом
случае направленность связей между узлами из-
вестна, во втором – нет. В ориентированных се-
тях хабы можно интерпретировать как ключевые
виды (keystone species), которые настолько важны
для функционирования сообщества, что их ис-

Таблица 2. Методы построения экологических сетей на основе встречаемости или обилия видов

Пакет программ Метод Метрика силы связи Источник 
информации

SparCC Sparse correlations for compositional data Корреляция  [49]
MENAP Molecular ecological network analysis pipeline Корреляция  [25]
CCREPE Compositionality corrected by permutation and renor-

malization
Корреляция  [50]

MINE Maximal information-based nonparametric exploration Максимальная информация  [51]
LSA Local similarity analysis Сходство  [52]
CCLasso Correlation inference for compositional data through lasso Корреляция  [53]
propr Proportionality between vectors of compositional data Пропорциональность  [54]
REBACCA Regularized estimation of the basis covariance based 

on compositional data
Корреляция  [55]

CoNet; CoNetinR Co-occurrence network inference Корреляция, несходство  [56]
SPIEC-EASI Sparse and compositionally robust inference of micro-

bial ecological networks
Условная зависимость  [47]

SPRING Semi-parametric rank-based approach for inference in 
graphical model

Условная зависимость  [36]
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чезновение влечет за собой его кардинальную пе-
рестройку. На рис. 3в узел 09 с учетом большого
числа исходящих из него связей представляет со-
бой хаб. Узлы с высокой центральностью по сте-
пени и близости могут быть интерпретированы
как эдификаторы – виды с сильным прямым и
опосредованным влиянием на все остальные ви-
ды в сообществе.

В большинстве сетей меры центральности тес-
но коррелируют друг с другом [64, 73], поэтому
наличие отклонений от такой корреляции – это
дополнительный источник информации. Извест-

ны примеры, когда высокая центральность по
промежуточности в сочетании с низкой степенью
узла указывает на важную регуляторную роль ви-
дов [22], которые могут соединять большие под-
сети (как, например, узел 19 на рис. 3б).

В неориентированных сетях на основе цен-
тральности узла нельзя сделать вывод о роли ви-
да, поскольку большое число связей может иметь
узел, зависящий от множества других видов, но не
влияющий на них [74, 75]. Например, на рис. 3б вы-
вод о важности узла 25, который можно сделать с
учетом его высокой степени, меняется на проти-

Таблица 3. Параметры топологии сетей, информативные для экологических приложений

Свойство Метрика Способ расчета Интерпретация

Интегральные параметры топологии сети
Сложность 
сети

Число связей (edge number) Абсолютное число связей Чем больше метрика, тем сложнее сеть. 
Можно использовать только для сравне-
ния сетей со сходным числом узлов

Плотность связей 
(linkage density)

Число связей, нормирован-
ное на число узлов сети

Связность (connectance) Число связей, нормирован-
ное на число потенциальных 
связей

Чем больше метрика, тем сложнее сеть. 
Можно сравнивать сети с разным чис-
лом узлов

Модуляр-
ность сети

Коэффициент модуляр-
ности (modularity index)

Степень подразделенности 
сети на подсети по сравнению 
со случайной сетью с таким же 
числом узлов и связей

Чем больше метрика, тем более 
обособлены подсети внутри сети

Число модулей Абсолютное число подсетей Чем больше метрика, тем больше 
обособленных подсетей внутри сети

Ассортатив-
ность сети

Коэффициент ассорта-
тивности (assortativity 
index)

Мера сопряженности связей 
между узлами со сходством 
свойств узлов; приведена к 
интервалу от –1 до +1

Чем ближе значение к 1, тем вероятнее 
формирование связей между сходными 
объектами (ассортативная сеть); чем 
ближе значение к –1, тем вероятнее 
формирование связи между несход-
ными объектами (диссассортативная 
сеть). Близкие к нулю значения указы-
вают на преимущественно случайное 
формирование связей

Параметры топологии отдельных узлов
Централь-
ность узла

Центральность по сте-
пени узла (node degree 
centrality)

Число связей узла Чем больше метрика, тем с большим 
числом узлов связан узел и тем более 
он важен. Важно учитывать направ-
ленность связей

Центральность по проме-
жуточности (betweenness 
centrality)

Доля путей, проходящих 
через узел

Чем больше метрика, тем чаще узел 
встречается на путях между парами 
узлов в сети. Важно учитывать направ-
ленность связей

Центральность по близо-
сти (closeness centrality)

Обратная величина к сумме 
путей от узла до всех других 
узлов сети

Чем больше метрика, тем ближе узел к 
остальным узлам сети. Важно учиты-
вать направленность связей

Локальная 
ассортатив-
ность

Коэффициент локаль-
ной ассортативности 
(local assortativity)

Мера аналогична ассорта-
тивности сети, но для окру-
жения узла, а не всей сети

Интерпретация аналогична таковой 
для ассортативности сети, но в преде-
лах окружения узла
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воположный, если принять во внимание направ-
ленность связей, показанную на рис. 3в.

Направленность связей можно определить с
помощью анализа временной динамики сообще-
ства или на основе знания биологии видов, а клю-
чевую роль хабов проверить экспериментально,
сравнивая последствия их удаления из сообще-
ства с последствиями удаления случайных узлов
(targeted vs. random node removal) [75, 76]. Однако
из-за высокой микромасштабной изменчивости
повторный отбор многокомпонентных природ-
ных сообществ, как и экспериментальное мани-
пулирование с их составом практически невоз-
можны. На наш взгляд, выявление хабов более
перспективно осуществлять на основе информа-
ции о синтрофии (syntrophy, cross-feeding) или це-
пях трансформации органического вещества.
При таком подходе направленность связей мож-
но определить с помощью предсказанного функ-
ционального потенциала вида по разнообразию
семейств генов (например, на основе баз данных
KEGG и EC [77]), кодирующих ферменты, ответ-
ственные за разложение тех или иных веществ.
Узлом, интерпретируемым как хаб, может быть
вид, осуществляющий разложение трудноразла-
гаемых субстратов или представляющий уни-
кальное звено в цепях их превращений.

Модулярность. С помощью индекса модуляр-
ности оценивают степень подразделенности на-
блюдаемой сети на подсети (сообщества, группы
или модули) по сравнению со случайной сетью
той же размерности [78]. Анализ модулярности,
пожалуй, один из наиболее перспективных ин-
струментов в исследованиях экологических се-
тей. В зависимости от целей работы группы объ-
ектов могут быть выбраны на основе разных кри-
териев (например, по таксономической или
функциональной принадлежности). Еще больший
интерес представляет выявление самих модулей,
т.е. подсетей тесно связанных видов, а также срав-
нение сетей по числу модулей и поиск детерми-
нантов, обусловливающих их существование. Из-
за важности выявления обособленных частей со-
обществ в эпидемиологии, физиологии, социо-
логии и технической инженерии разработано
множество алгоритмов поиска модулей (communi-
ty detection algorithms) [78, 79], которые можно ис-
пользовать и при анализе экологических сетей.

Ассортативность, т.е. предпочтение объектов
формировать связи с себе подобными, – хорошо
известный феномен в социологии, психологии и
популяционной генетике [78]. Анализ сетей поз-
воляет оценить ассортативность количественно.
В отличие от модулярности сходство объектов
можно оценивать не только в номинальных, но и
непрерывных шкалах (например, степень сход-
ства по фенотипу, генотипу или числу связей).

Считается, что большинство биологических
сетей дисассортативны по степени, т.е. большин-
ство связей формируется между узлами с разной
степенью, что среди прочего обусловливает не-
устойчивость сети к удалению хабов [29, 78, 80].
Дисассортативность по функциональным при-
знакам может проявляться в пищевых сетях, в ко-
торых связаны представители разных трофиче-
ских групп.

Важно помнить, что сети, построенные на
оценках совместной встречаемости (даже при
учете обилий видов), могут отражать не только
непосредственно взаимоотношения между вида-
ми, но также сходство их экологических предпо-
чтений [20, 21, 24]. Анализ модулярности и ассор-
тативности позволяет выявлять группы видов,
объединенных пространственной нишей. При-
мером может служить сеть, построенная на на-
ших данных ДНК-метабаркодирования сооб-
ществ грибов мертвой древесины в южной тайге
(рис. 4). На ней выделенные в ходе анализа моду-
ли состоят из OTU со сходными экологическими
предпочтениями, что, помимо визуального ре-
зультата, подтверждается высокими и статисти-
чески значимыми коэффициентами ассортатив-
ности по экологическим предпочтениям OTU.

Если задача состоит в анализе трофической
ниши видов, то можно заранее избавиться от вли-
яния пространственной ниши на структуру сети,
добиваясь максимальной однородности выборок
по условиям среды [24]. При работе с большин-
ством природных сообществ микроорганизмов
полная однородность серии образцов практиче-
ски невозможна, поэтому полезным инструмен-
том для анализа трофических ниш могут быть ме-
ры локальной ассортативности [81].

Поиск мотивов

С исследованием трофических взаимоотноше-
ний также связана задача поиска элементарных
функциональных единиц сообщества. К ее реше-
нию можно подойти с помощью выявления моти-
вов сети (network motifs) – часто повторяющихся
небольших подграфов, которые логично интер-
претировать как ее “строительные блоки” [83]. В
пищевых сетях макроорганизмов мотивы могут
представлять, например, группы хищник–жерт-
ва–ресурс или пары конкурирующих видов [84,
85]. Из-за сложности интерпретации громоздких
функциональных единиц искомые мотивы обыч-
но включают не более четырех узлов. В отноше-
нии сообществ микроорганизмов поиск мотивов
перспективен с помощью характеристики трофи-
ческой ниши по разнообразию генов, кодирую-
щих ответственные за превращения тех или иных
веществ ферменты.
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ИСТОЧНИКИ ОШИБОК В АНАЛИЗЕ 
ЭКОЛОГИЧЕСКИХ СЕТЕЙ

Условием корректного анализа сетей должен
быть учет ограничений, обусловленных как мно-
гокомпонентностью и пространственно-времен-
ной изменчивостью объектов исследования, так и
особенностями методов получения данных. Неко-
торые из таких ограничений рассмотрены ниже.

Наличие реликтовой ДНК. Доля находящейся в
свободном виде или в мертвых клетках ДНК (ex-
tracellular DNA, relic DNA) иногда достигает 90% от
всей ДНК в исследуемой среде [86]. В макроэко-
логических исследованиях, выполняемых в мас-
штабе регионов и континентов, а также при рабо-
те с сообществами со сглаженной динамикой со-

става наличие реликтовой ДНК может лишь
незначительно искажать (как занижать, так и за-
вышать) оценки разнообразия микроорганизмов
[87, 88]. Однако при работе в микромасштабе – а
именно этот масштаб в пространстве и во време-
ни чаще всего интересен при исследовании взаи-
моотношений микроорганизмов – реликтовая
ДНК из-за возможного смещения обилия видов
может стать причиной как ложноположительных,
так и ложноотрицательных связей в сетях [87].
Избавиться от ДНК, находящейся на поверхно-
сти почвенных частиц и в поврежденных клетках,
позволяют некоторые технические приемы, в
частности предварительная обработка образцов
моноазидом этидия [89]. Кроме того, наличие ре-
ликтовой ДНК не препятствует анализу разнооб-

Рис. 4. Сеть положительных взаимодействий между OTU грибных сообществ мертвой древесины. Параметры тополо-
гии сети: число узлов равно 74, число связей – 97, плотность связей – 1.31 связей/узел, связность сети – 3.59%, индекс
модулярности – 0.63, число модулей – 7, коэффициент ассортативности по экологическим предпочтениям – 0.64.
Толщина линии пропорциональна силе связи, размер узла – относительному обилию OTU. Узлы сгруппированы по
принадлежности к модулям. Цветом обозначены предпочтения OTU: от темно-зеленого к желтому увеличиваются
встречаемость и обилие OTU в более мягкой, кислой и влажной древесине. Показана таксономическая принадлеж-
ность некоторых узлов (фотографии). Построение и расчет интегральных характеристик сети выполнены в R v.4.0.2
[82] с использованием пакетов SPRING v.1.0.2 [50] и igraph v.1.2.5 [53], визуализация – в Gephi v.0.9.2 [54].
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разия актуальной (физиологически активной) ча-
сти микробного сообщества с помощью секвени-
рования РНК [87, 90].

Артефактные последовательности ДНК. Поми-
мо упомянутой выше проблемы ложных нулей
(из-за малой глубины секвенирования), суще-
ствует опасность возникновения артефактных
последовательностей ДНК. Причины этого –
ошибки ПЦР, контаминация реагентов или по-
мещений, а также обмен индексами, идентифи-
цирующими образцы в процессе секвенирования
(index switching или cross-talk) [91]. Поскольку ал-
горитмы поиска контаминантов пока несовершен-
ны [92], исходные данные принято предварительно
очищать от редких OTU, устанавливая порог филь-
трации по встречаемости [93]. К сожалению, выбор
величины такого порога произволен, поэтому при
фильтрации всегда есть риск исключения из вы-
борки действительно редких видов. Пока решение
этой проблемы, как и при любом другом методе
описания сообществ, сводится к увеличению раз-
мера выборки и/или выборочного усилия (т.е.
глубины секвенирования).

Артефактные связи. Исследователи большинства
микробоценозов природных сред сталкиваются с
тем, что количество образцов несопоставимо мало
по сравнению с видовым богатством сообществ (эту
проблему обозначают large p, small n problem). Это
может приводить к появлению артефактных свя-
зей по причинам инфляции уровня значимости
из-за множественного тестирования статистиче-
ских гипотез, наличия опосредованных взаимо-
действий между видами, сосуществования видов
в результате разделения их трофических ниш. Для
минимизации риска появления артефактных свя-
зей, помимо “универсального средства” – увели-
чения объема выборки, необходимы поправки на
множественное тестирование гипотез (например,
контроль доли ложных гипотез, false discovery rate,
FDR) [94]. Для устранения влияния опосредован-
ных связей между видами можно использовать
методы, основанные на показателях частной или
условной корреляций [5].

Ошибочные интерпретации. На протяжении
почти всей истории экологии исследователи ред-
ко могли устоять перед соблазном интерпретиро-
вать совместную встречаемость видов (co-occur-
rence) в контексте межвидовых отношений [95].
Однако такая интерпретация полна артефактами.
Простейший из них – трактовка высокой сов-
местной встречаемости видов исключительно как
свидетельство их симбиоза. Добавление инфор-
мации об обилии видов может указать на их анта-
гонистические взаимоотношения, при которых
обилие одного вида снижается при увеличении
другого. В обзорных работах приведены много-
численные “подводные камни” этого подхода
[52, 75, 95, 96].

При обсуждении параметров топологии мы
уже упоминали еще один источник потенциаль-
ных ошибок в анализе экологических сетей – ин-
терпретацию хабов как важных для функциони-
рования сообщества видов при отсутствии ин-
формации о направленности связей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ сетей – это стремительно развивающе-
еся направление, завоевывающее все большую
популярность в самых разных предметных обла-
стях, в первую очередь связанных с изучением
многокомпонентных систем. Благодаря этому в
распоряжении экологов оказался мощный ин-
струментарий для описания структуры многови-
довых сообществ и выявления их ключевых
свойств. Поэтому первоочередной становится за-
дача не “изобретения” новых показателей и мето-
дов, а выбора информативных метрик и алгорит-
мов построения сетей из богатого арсенала уже
существующих. Такие метрики и алгоритмы
должны не только учитывать специфику экологи-
ческих сетей, но и быть содержательно интерпре-
тируемы в контексте изучаемых экологических
процессов.

При выборе конкретного метода анализа сетей
важно убедиться в соответствии исходных дан-
ных его допущениям, поскольку результаты зави-
сят и от выбранной метрики связи, и от порога
фильтрации по ее силе, и от собственно алгоритма
построения сети [97]. Впрочем, устойчивые ассо-
циации и большинство интегральных параметров
топологии обычно сохраняются при использова-
нии разных методов построения сети [24].

С одной стороны, широкое внедрение в прак-
тику экологических исследований методов ана-
лиза сетей может способствовать развитию поня-
тийного аппарата и наработке полезного опыта.
Однако, с другой стороны, некритичное заим-
ствование подходов из смежных областей чревато
не только ошибочными выводами, но и в опреде-
ленной степени может компрометировать саму
идею использования анализа сетей в экологиче-
ских приложениях. В отечественной биологии,
начиная с классических работ А.А. Любищева,
ошибки применения количественных методов
делят на две группы – связанные с “недостатком
осведомленности” и “избытком энтузиазма”. Мы
надеемся, что представленный обзор современ-
ных подходов к анализу экологических сетей и
его ограничений в определенной степени будет
препятствовать распространению и тех, и других.
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