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Рассмотрены теоретические и практические аспекты построения моделей совместного распределе-
ния видов, которые являются современным инструментом анализа экологических сообществ. По-
казано, что в случае, когда данные наблюдений составляют количественные показатели популяци-
онной плотности (в частности, численности видов в гидробиологических исследованиях), пред-
ставляется нецелесообразным использование метода MaxEnt и других, основанных на концепции
точек “псевдоотсутствия”. Современные многомерные модели совместного распределения сооб-
ществ должны включать совокупность параметров, оценивающих влияние на встречаемость видов
следующих групп фиксированных и случайных факторов: (а) ковариат и категориальных перемен-
ных, описывающих условия окружающей среды и характеристики биотопов, (б) основных показа-
телей, характеризующих каждый вид и филогенетическую структуру сообществ, (в) функции про-
странственной автокорреляции данных в точках наблюдений, (г) остаточной (т.е. не обусловленной
внешними факторами) ассоциативности видов. Анализ опубликованных материалов и примеры
практической реализации показали, что перечисленным требованиям в целом удовлетворяет мето-
дическая платформа и R-пакет HMSC (Hierarchical Modelling of Species Communities), на основе ко-
торых выполняется построение многомерных иерархических обобщенных линейных моделей со
смешанными параметрами, оцениваемых байесовской процедурой.Представлено описание основ-
ных концепций и блоков пакета HMSC и обсуждаются результаты построения моделей на основе
данных авторов – многолетних гидробиологических исследований донных сообществ 132 малых и
средних рек бассейна Средней и Нижней Волги. Приведен анализ параметров совокупности одно-
мерных моделей-претендентов распределения численности подсемейства Prodiamesinae (Diptera,
Chironomidae) и построена прогнозная карта его ареала в границах региона. Для иллюстрации мно-
гомерного случая построена модель совместного пространственного распределения 31 вида хиро-
номид и выполнен анализ ее коэффициентов. Построен остаточный корреляционный граф стати-
стически значимых межвидовых взаимодействий. Делается вывод, что метод и программный пакет
HMSC может эффективно применяться для решения фундаментальных проблем экологии сооб-
ществ: как зависят ареалы отдельных популяций, структура их сообществ и характер межвидовых
взаимодействий от условий окружающей среды, а также для прогнозирования будущих тенденций
этих процессов в ответ на глобальные изменения.

DOI: 10.31857/S0044459621020068

Структура пространственного распределения
сообществ и его связь с условиями обитания по-
пуляций являются важнейшими направлениями
экологических исследований. После появления в
1980-х годах пакета BIOCLIM (Busby, 1991) моде-
лирование распределения видов (SDM – Species
Distribution Models) и экологических ниш (ENM –
Environmental Niche Models) стало мощным ин-
струментом (макро)экологических и биогеографи-
ческих исследований и оценки роли факторов, вли-
яющих на распространение видов (Peterson et al.,
2011). Эти методы оказались также весьма эффек-

тивными в палеоэкологии, филогенетике, управ-
лении биоресурсами и охране дикой природы
(Araújo et al., 2019). Появилось огромное количе-
ство литературы по различным методам
SDM/ENM, использование которых широко
освещено в работах зарубежных экологов
(Franklin, 2009; Guisan et al., 2017) и подробном
обзоре российских коллег (Лисовский и др.,
2020).

Анализ пространственного распределения ви-
дов основан на двух различных концептуальных
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подходах. Процессно-ориентированные SDM
(также известные как ранговые модели динамики
популяций; Zurell et al., 2016) включают в явной
форме модельные структуры и параметры, опи-
сывающие механизмы основных экологических
процессов в сообществах. Необходимость оценки
коэффициентов интенсивности размножения,
смертности, расселения и демографической сто-
хастичности (Vellend, 2016; Розенберг и др., 2020),
а также их зависимость от выборочных процессов
получения данных, делают такой подход пока еще
труднодоступным, хотя учет базовых процессов в
сообществах должен приветствоваться в любых
случаях (D’Amen et al., 2017).

Другой подход можно назвать коррелятивным,
в том смысле, что он основан на нахождении ста-
тистических зависимостей между факторами
окружающей среды и данными о встречаемости
видов. Описаны десятки методов построения
SDM (Norberg et al., 2019), которые различаются
многими аспектами, включая состав исходных
данных (“только присутствие” видов в точках от-
бора проб, “присутствие–отсутствие” или коли-
чественная оценка обилия), структурные допу-
щения моделей (обобщенная линейная модель,
опорные векторы или случайный лес), алгоритмы
получения решения (использование максимума
правдоподобия или байесовский подход) и тех-
ническая реализация (доступен ли метод в виде
R-пакета или как самостоятельный программный
продукт). Успешно ведутся также работы по ран-
жированию совокупности построенных моделей
по степени их компетентности и построению их
ансамблей (коллективов), в которых предсказа-
ния нескольких моделей взвешиваются и усред-
няются (Breiner et al., 2018).

Из множества применяемых алгоритмов можно
отметить чаще всего используемый метод макси-
мальной энтропии, реализованный в программе
MaxEnt (Phillips et al., 2006; Лисовский, Дудов,
2020). Алгоритм предсказывает вероятность при-
сутствия вида в произвольной точке географиче-
ского пространства, основываясь только на точ-
ках, где он уже был зарегистрирован (РО – pres-
ence-only). Итогом работы MaxEnt является
расчет экспоненциальной функции, аргументами
которой являются частные функции отдельных
предикторов (линейные, квадратичные, множе-
ственные и др.) с коэффициентами λ, оцениваю-
щими вклад соответствующего экологического
фактора. Пошаговый выбор оптимальной модели
и настройка коэффициентов λ осуществляется с
учетом минимизации ошибки предсказания как
на исходной выборке РО, так и на множестве слу-
чайно отобранных точек, где, как предполагает-
ся, вид отсутствует (РА – pseudo-absence, или
“background” points). Успешность работы алгорит-
ма во многом зависит от выбора формы частных
функций, объема выборки РА, предварительной

фильтрации исходных данных, использования
слоя коррекции и др. (Лисовский, Дудов, 2020).

Использование случайных фоновых точек –
это классическая процедура, которая известна
как функция выбора ресурсов (Resource Selection
Functions; Johnson, 1980), предполагающая срав-
нение текущих условий среды обитания с оценка-
ми доступности необходимых ресурсов для сооб-
щества. Поскольку часто очень трудно подтвер-
дить на практике отсутствие вида, эта процедура
оценивает не столько искомую вероятность при-
сутствия вида, сколько неоднородность исполь-
зуемых эмпирических данных. В частности, по-
казатели успеха предсказания отсутствия часто
определяются “капризными ноликами”, т.е. теми
точками, где вид просто не может встречаться
(Hastie, Fithian, 2013; Guisande et al., 2017). Поэто-
му если доступны данные “присутствия–отсут-
ствия” или тем более количественные оценки
численности популяций, целесообразно приме-
нять адекватные статистические методы.

Модели SDM были в основном разработаны
для моделирования ареала только одного вида, в
то время как часто возникает задача оценить сов-
местное распределение многих видов, образую-
щих сообщества (Clark et al., 2014; Warton et al.,
2015). Один из возможных подходов – сложение
моделей распределения (stacked SDM, SSDM),
где на первом этапе строится совокупность моде-
лей для отдельных видов, а затем их результаты
комбинируются (Calabrese et al., 2014). В отличие
от него, другой обобщенный способ анализа (joint
SDM, JSDM) объединяет видовой уровень дан-
ных модели в одну модель, которая одновремен-
но подстраивается под структуру всего сообще-
ства. Это позволяет не только выявлять межвидо-
вые ассоциации, но и соотнести полученные
закономерности с характеристиками видов
(Abrego et al., 2017), их филогенетическими осо-
бенностями или паттернами совместного сосу-
ществования (Pollock et al., 2014). Наконец, класс
моделей SDFA (Spatial Dynamic Factor Analysis;
Thorson et al., 2016) рассматривает распределение
структуры сообществ под влиянием факторов
среды не только в пространстве, но и во времени.

Изменения в характере межвидовых взаимо-
действий, связанные с различиями условий окру-
жающей среды, были обнаружены для широкого
спектра таксономических групп (например,
Brooker, 2006). Выводы о наличии и силе межви-
довых взаимодействий традиционно делают на
основе данных наблюдений за встречаемостью
видов с использованием разных статистических
методов: многомерной ординации, парной кор-
реляции, моделей агрегации и сегрегации видов
и т.д. (Legendre P., Legendre L., 2012). Здесь важ-
ная проблема состоит в том, что выводы о сов-
местном сосуществовании, определяемом меж-
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видовыми взаимодействиями, смешиваются с
эффектами, порожденными совместной вариа-
цией отклика видов на абиотические изменения.
Поскольку JSDM включают в явном виде изме-
ренные экологические ковариаты, найденные с
их помощью оценки ассоциативности видов бо-
лее адекватны для выявления истинных взаимо-
действий, чем “сырые” индексы совместной
встречаемости (Warton et al., 2015).

Далее рассматривается методика построения
JSDM с использованием одной из версий моде-
лей GLMM (Generalized Linear Mixed Models), ко-
торая по статистической терминологии трактует-
ся как многомерная иерархическая обобщенная
линейная модель со смешанными параметрами,
основанная на байесовской процедуре их оценки.
В качестве рабочего примера нами использова-
лись результаты многолетней гидробиологиче-
ской съемки донных сообществ малых и средних
рек на территории Среднего и Нижнего Повол-
жья (Зинченко, 2009, 2011; Golovatyuk et al., 2018).
Представленные результаты вычислений получены
с использованием статистической среды R ver. 3.6 и
пакета HMSC (Hierarchical Modelling of Species
Communities – иерархическое моделирование со-
обществ видов), разработанного Оваскайненом с
соавторами. В связи с этим, последующее изло-
жение методического материала осуществляется
на основе книги (Ovaskainen, Abrego, 2020) и
предыдущих статей этого авторского коллектива
(Ovaskainen et al., 2016а, b, 2017; Tikhonov et al.,
2017, 2020).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Описание статистической модели HMSC

Типичный набор данных, полученный в ходе
экологических исследований сообществ, включа-
ет совокупность видов j = 1… ns, выявленных на
множестве ny биотопов (строже говоря – в точках
отбора проб, sampling units), i = 1… ny. Используе-
мая обобщенная линейная смешанная модель
GLMM может быть применена к различным по-
казателям обилия видов yij (наличие/отсутствие,
количество, биомасса, покрытие и т.д.) путем
включения различных функций связи и постули-
рования законов распределения ошибок. В кон-
тексте HMSC выборочные данные подгоняются
многомерной моделью, т.е. число переменных
отклика совпадает с числом видов ns. Для каждого
вида задается статистическое распределение
yij ∼ D{Lij, ), где Lij – математическое ожидание

плотности вида j в точке i, а  – параметр диспер-
сии (не используется в случае распределения
Пуассона или Бернулли). В случае нормального
распределения значение Lij моделируется как ли-
нейная функция от двух групп предикторов,

σ2
j

σ2
j

представляющие фиксированные и случайные
факторы:

(1)

Первый член выражения (1), моделирующий
влияние фиксированных факторов, является
обычной линейной регрессией, где xik – значение
k-й переменной окружающей среды, наблюдае-
мое в точке i, k = 1… nc, а βjk – коэффициент ре-
грессии, представляющий долю линейного от-
клика вида j на эту ковариату. Чтобы обеспечить
параметризацию модели с разреженными данны-
ми или редкими видами, принимается распреде-
ление коэффициентов регрессии как βj. ~ N(μ, V),
где вектор μ является оценкой средней реакции
вида на измеренные ковариаты, а дисперсионно-
ковариационная матрица V соответствует вариа-
ции отдельных видов относительно математиче-
ского ожидания. Здесь и далее точка в выражении
βj. означает, что индекс k пробегает все значения
от 1 до nc для каждого фиксированного j.

Вклад совокупности случайных факторов,
включая пространственную автокорреляцию и
межвидовые взаимодействия, моделируется вто-
рым членом εij, который представляет собой сумму
произведений nf латентных факторов и их нагру-
зок. Здесь ηih, h = 1… nf – это значение фактора для
выборочной точки i, а λjh(zi⋅) – факторная нагрузка
на вид j со стороны латентного фактора h, обобща-
ющего произвольный набор предикторов zi.. Если,

в частности, принять, что , то
структура ковариаций между видами εij становит-
ся функцией состояния окружающей среды,
определяемого исходным набором переменных-
ковариат x. Некоторые случайные факторы могут
быть связаны с вложенной структурой плана ис-
следований (например, бассейн водохранилища
→ река → точка отбора проб), поэтому рассмат-
риваемая модель трактуется как иерархическая.

Коэффициенты модели (1) рассчитываются по
данным наблюдений x с использованием байе-
совской методологии, которая основана на ите-
ративном процессе подстройки исходных (апри-
орных) оценок модельных параметров θ и полу-
чении их результирующего (апостериорного)
распределения. Этот процесс реализуется мето-
дом построения длинных итеративных последо-
вательностей нескольких марковских цепей
Монте-Карло (MCMC), для которых распределе-
ние переходов определяется функцией P(θ|Y, X).
Процесс моделирования часто довольно длитель-
ный и продолжается до тех пор, пока флуктуации
текущих значений параметров не приблизятся к
некоторому стационарному распределению. Для
проверки сходимости цепей используются прие-

= =
= β + ε ε = η λ 

1 1
, где ( ).

fc nn

ij ij jk ij ij ih jh i
k h

L x z

=
λ = λ 1

( ) cn
jh i ik jhkk

z x
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мы визуальной и формальной диагностики. Для
проверки адекватности модели и сравнения ее
различных вариантов используется алгоритм пе-
рекрестной проверки.

Связь модели с основными теоретическими 
конструкциями экологии сообществ

После построения и диагностики параметри-
зованная модель HMSC (как и любая JSDM) мо-
жет использоваться для объяснения экологиче-
ских процессов в сообществах и/или для прогно-
зирования. Связи информационной структуры
платформы HMSC с основными задачами эколо-
гии сообществ представлены на рис. 1. Прямо-
угольники включают обозначения матриц исход-
ных данных, а эллипсы – вычисляемые параметры
модели (1), которые могут быть использованы для
анализа структуры экологических ниш и межви-
довых взаимодействий в сообществе.

Часть коэффициентов βj. ~ N(μ, V) модели
HMSC, описывающих фиксированные эффекты,
определяют, в какой мере изменчивость факто-
ров X окружающей среды влияет на встречае-
мость и/или обилие видов. Каждый вид имеет
свой вектор β-параметров, ограничивающий не-

который объем гиперпространства, а значит, и
свою экологическую нишу. Однако границы ни-
ши определяются не только параметрами внеш-
него воздействия, но и изменчивостью внутрипо-
пуляционных характеристик Γ (species-specific
traits), таких как размер тела, морфологические
особенности или тип питания у животных, раз-
мер семян или жизненная форма у растений и т.д.

Другим важным фиксированным эффектом,
определяющим разбиение сообщества на эколо-
гические ниши, является филогенетическое род-
ство между видами. Для того чтобы структуриро-
вать ниши по этому признаку, филогенетическое
дерево преобразуется в матрицу C ns × ns, элемен-
ты которой (cij = 0÷1) оценивают филогенетиче-
ские корреляции, определяемые как доля общего
эволюционного времени для каждой пары видов i
и j. HMSC реализует филогенетическую корреля-
ционную модель как βf ~ N(μf, W), где W = ρ C +
+ (1 – ρ)I, а вычисляемый параметр ρ = 0÷1 изме-
ряет силу филогенетического сигнала. Если пред-
положить, что ниши полностью филогенетиче-
ски структурированы, то ρ = 1 и коэффициенты
модели имеют многомерное нормальное распре-
деление βf ~ N(μf, C). Эта модель имеет одинако-
вое ожидание μf для всех видов, но предсказыва-
ет, что филогенетически близкие виды в среднем
будут иметь меньший статистический разброс,
чем филогенетически отдаленные виды.

Совокупность случайных эффектов HMSC
(показана справа на рис. 1) моделирует влияние
различных биотических или абиотических фак-
торов на изменчивость отклика Y (не изменяя его
математического ожидания). В большинстве слу-
чаев при реализации плана исследований выбо-
рочные точки связаны с пространственными ко-
ординатами, и тогда зависимость между остатками
εij обусловлена явлением, называемым простран-
ственной автокорреляцией (наблюдения в точ-
ках, расположенных близко друг к другу, вероят-
нее всего, будут более сходными, чем для выбо-
рочных единиц, расположенных далеко друг от
друга). HMSC моделирует любую автоковариаци-
онную структуру, заданную пользователем и за-
висящую от расстояния dij между выборочными
точками i–j. Чаще всего используется экспонен-
циальная функция f(dij) = exp(–dij/α), где про-

странственная дисперсия ( ) и вектор масштаба
(α) являются положительными параметрами про-
странственного случайного эффекта, который
оценивается при построении модели.

Если отклоняется гипотеза, что все виды в со-
обществе функционируют независимо, то сово-
купность статистически значимых положитель-
ных или отрицательных взаимодействий между
видами может в конечном итоге влиять на инди-
видуальную численность Y каждого из них. По

σ2
S

σ2
S

Рис. 1. Связи между теоретическими конструкциями
экологии сообществ и статистической структурой
платформы HMSC (Ovaskainen, Abrego, 2020). Мат-
рицы исходных данных: Y – обилие видов, X – факто-
ры среды, T – свойства видов, C – филогенетические
корреляции, Π – план исследования, S – географиче-
ские координаты. Переменные и параметры модели:
L – линейные предикторы, LF – фиксированные эф-
фекты, LR – случайные эффекты, β – ниши видов,
Γ – влияние характеристик видов в нише, ρ – фило-
генетический сигнал в нише, V – остаточная ковари-
ация видов в нише, Н – факторные нагрузки биото-
пов, α – пространственная шкала биотопов, Λ – фак-
торные нагрузки видов, Ω – матрица объединения
видов, Φ – локальные потери нагрузок видов, δ – гло-
бальные потери нагрузок видов, Σ – матрица остаточ-
ной дисперсии.
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этой причине целесообразно включить в много-
мерный анализ случайный эффект, учитываю-
щий дополнительную информацию о том, какие
виды встречаются совместно “чаще, чем случай-
но”. Последняя фраза означает одновременное
присутствие пары видов на i-м участке с вероят-
ностью, превышающей ту, которая ожидается из
сходства параметров βi. их ниш. В матричной
форме эффект ассоциативности видов записыва-
ется как  ~ N(0, Ω), где Ω =ΛTΛ – экологически
ограниченная корреляционная матрица видов.
Таким образом, эта группа случайных эффектов
генерирует остаточные ковариации сверх тех, что
учтены фиксированными эффектами, т.е. выде-
ляет только те ассоциации, которые не могут быть
объяснены экологическими ковариатами xik, уже
включенными в модель.

Состав исходных данных

Построение моделей HMSC рассматривается
на примере анализа данных гидробиологической
съемки донных сообществ бассейна Средней и
Нижней Волги (Зинченко, 2011) в разные месяцы
вегетационного периода 1990–2019 гг. Гидробио-
логическую съемку макрозообентоса проводили
на 90 малых и 12 средних равнинных реках, при-
токах Куйбышевского, Саратовского и Волго-
градского водохранилищ, в том числе на 6 реках
аридного региона бассейна оз. Эльтон (рис. 2).
Средние реки были разделены на приблизитель-
но однородные участки: верхнее, среднее, ниж-
нее течение и устье, а каждая малая река прини-
малась как целостный объект. Таким образом,
было исследовано 132 локальных сообщества, в
каждом из которых по стандартным методикам
выделено до 40 видов макрозообентоса. Всего бы-
ло выполнено 1400 проб и обнаружено 740 видов
и таксонов рангом выше вида, удельная числен-
ность (экз./м2) которых использовалась для фор-
мирования матрицы отклика Y.

В тех же точках отбора проб параллельно про-
водился мониторинг 30 факторов среды, включа-
ющих гидрологические параметры водотоков,
показатели качества воды и содержание основ-
ных химических ингредиентов (состав донных
грунтов, насыщение воды кислородом, минерали-
зация и др.). Растровые таблицы с разрешением
2.5', содержащие основные метеорологические и
геоморфологические показатели для региона ис-
следований, были загружены с серверов свобод-
но распространяемой информации WorldClim и
ENVIREM (ENVIronmental Rasters for Ecological
Modeling). Эти данные использовались для моде-
лирования фиксированных LF и случайных LR

эффектов.

R
iL

РЕЗУЛЬТАТЫ

Модели пространственного
распределения одного вида

С использованием данных исследования дон-
ных сообществ была построена совокупность од-
номерных моделей HMSC распределения чис-
ленности важнейших видов и таксономических
групп, что позволило сделать определенные вы-
воды об их связи с факторами окружающей среды
и экологических предпочтениях в пределах ис-
следованного региона. Методику анализа рас-
смотрим на примере подсемейства Prodiamesinae
(Diptera, Chironomidae), все виды которого услов-
но принимались экологически идентичными, а
их численности суммировались и логарифмиро-
вались. Всего виды этого таксона были обнаруже-
ны на 41 участке рек из 132 обследованных.

Полная модель (m1) была построена на основе
четырех геофизических и климатических показа-
телей, трех показателей качества воды (фиксиро-
ванные факторы), географических координат
участков и категорий типов грунтов дна рек (слу-
чайные факторы Rivers и Ground соответственно).
Апостериорное распределение коэффициентов
модели было получено с использованием марков-
ского процесса из 30000 итераций для 4 цепей
Монте-Карло. Степень уверенности в истинно-
сти коэффициентов оценивали с использованием
2.5–97.5% квантильных значений (табл. 1) и до-
полнительных статистик, таких как длина эффек-
тивной цепочки и коэффициент уменьшения
масштаба. Относительную важность каждого по-
казателя, использованного для прогнозирования
величины отклика, оценивали по их доле в разло-
жении общей объясненной дисперсии по всем
фиксированным и случайным факторам.

Качество полученной модели оценивали по
стандартному отклонению для остатков (RMSE =
= 3.11), коэффициенту детерминации, соответ-
ствующему доле общей дисперсии переменной
отклика Y, которая объясняется структурой мо-
дели (R2 = 0.613), а также информационному
критерию Уидли (WAIC = 9634).

Как следует из анализа коэффициентов моде-
ли (табл. 1), только 7.5% объясненной вариации
приходится на характеристики биотопа – гидро-
химические показатели качества воды и состав
грунтов. Эти факторы можно рассматривать как
статистически незначимые, поскольку 95% ин-
тервал надежности их коэффициентов включает
ноль. В связи с этим рассматривались еще три мо-
дели-претендента с меньшим числом перемен-
ных:

− (m2) с использованием только 7 фиксиро-
ванных факторов: RMSE = 3.99, R2 = 0.287;
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Рис. 2. Карта проведения исследований, районы гидробиологической съемки (• – точки, где обнаружены личинки
Prodiamesinae, ο – отсутствие их в пробе) и пространственное распределение численности подсемейства, ln(экз.)/м2,
предсказанное моделью HMSC.

55N

54N

53N

52N

51N

50N

49N

44N 46N 48N 50N 52N 54N 56N

УльяновскУльяновскУльяновск

СамараСамараСамара

11

11 11
11

11

11
11

ОренбургОренбургОренбургСаратовСаратовСаратов

ВолгоградВолгоградВолгоград

22

22 22

22

00

22

4444
44

44
44

44

44

88

88

88

− (m3) на основе факторов, характеризующих
условия среды в биотопе (Miner, NH4, O2 и
Ground): RMSE = 4.48, R2 = 0.116;

− (m4) с использованием климатических
(MTemp, PrecDQ) и геофизических (Alt, TRI) фик-
сированных факторов, а также случайного факто-
ра Rivers, определяющую пространственную ав-
токорреляционную зависимость: RMSE = 2.184,
R2 = 0.854, WAIC = 9262.

На рис. 2 представлена картосхема проведения
исследований, на которых кружками отмечены
районы взятия проб (черным цветом залиты точ-
ки, где были обнаружены Prodiamesinae). Серым
цветом разной интенсивности показано прогно-
зируемое по модели m4 HMSC распределение по-
пуляционной плотности этого подсемейства.
Контурами отмечены изолинии прологарифми-
рованной численности (экз./м2).

Совместное распределение ансамбля видов

Многомерная модель HMSC строилась для
оценки пространственного распределения сооб-
щества из 31 вида личинок хирономид, наимено-
вания которых, частота встречаемости и филоге-
нетическое дерево приведены в табл. 2. Для чис-
ленностей видов предварительно выполняли
преобразование, приводящее к χ2-дистанции, ко-
торое является, по всей вероятности, наиболее
разумным компромиссом при учете как роли ве-
дущих компонент, так и вклада редких или мало-
численных таксонов (Legendre, Gallagher, 2001).

В качестве предикторов модели использова-
лись те же переменные, что и для модели m1 (см.
табл. 1) с добавлением матрицы филогенетиче-
ских корреляций С. Характеристики биотопов,
выраженные категориальной переменной Ground
(от 1 – чистый песок или галька, до 6 – черный ил
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и растительные остатки), в этот раз интерпрети-
ровали как фиксированный фактор. В табл. 2
черным цветом отмечены ячейки для видов, апо-
стериорное распределение коэффициентов ко-
торых статистически значимо смещено в поло-
жительную область, т.е. в сторону увеличения
соответствующего предиктора. Серым цветом
отмечена обратная ситуация, когда снижение
значения независимой переменной приводит к
увеличению численности видов. Для каждой
группы факторов (геоклиматических и гидрохи-
мических показателей, а также пространственной
автоковариации Rivers) приведены доли диспер-
сии VR, объясненной построенной моделью, в
общей вариации отклика Y.

Филогенетический сигнал ρ имеет апостериор-
ное распределение со средним 0.991 ± 0.00024, что
доставляет убедительные доказательства весьма
высокого влияния таксономической иерархии при
выделении экологических ниш.

Вектор пространственного масштабирующего
фактора α имеет характерную пульсирующую по-
следовательность значений со средними α1 = 2.97,
α2 = 0.006, α3 = 3.34, α4 = 2.35, α5 = 0.22, и мы пока
не нашли разумного объяснения этому феномену.

Из матрицы Ω, которая определяет остаточные
ковариационные связи между рассматриваемыми
видами, были выбраны только те отрицательные
или положительные ассоциации, для которых
апостериорная вероятность составляет не менее
0.95. Таких видов оказалось 7 из 31 и их корреля-
ционный граф представлен на рис. 3.

ОБСУЖДЕНИЕ И ВЫВОДЫ

Анализ коэффициентов моделей HMSC поз-
воляет установить приоритеты внешних факто-
ров по степени их влияния на пространственное
распределение популяционной плотности видов.
В частности, представленные результаты свиде-
тельствуют о сильной зависимости численности
Prodiamesinae от картографических координат и
высоты местности над уровнем моря. Это обычно
характерно для ареалов, ограничивающих четко
выраженный географический кластер. Действи-
тельно, личинки этого подсемейства являются
выраженными рео- и оксибионтами и обитают на
каменно-песчаных биотопах проточных рек арк-
тоальпийского типа (Макарченко Е., Макарчен-
ко М., 1999). В нашем исследовании они встреча-
лись в основном в реках Бугульминско-Белебеев-
ской возвышенности лесостепной провинции
Высокого Заволжья Самарской области (рис. 2).

Таблица 1. Апостериорное распределение коэффициентов модели HMSC для прогнозирования пространствен-
ного распределения численности таксонов Prodiamesinae

Наименование и обозначение факторов Среднее
Стандартное 
отклонение

Квантили распределения
Доля объясненной
вариации отклика

2.5% 97.5% фактор группа

Среднегодовая температура β[MTemp] –0.0532 0.0685 –0.182 0.086 12.16%

43.84%
Осадки самого засушливого квартала β[PrecDQ] –0.0148 0.0514 –0.117 0.082 4.36%
Высота β[Alt] 0.0246 0.0098 0.00553 0.044 22.14%
Индекс шероховатости рельефа β[TRI] 0.0116 0.0096 –0.0071 0.031 5.18%

Минерализация воды β[Miner] 1.5E-05 6.1E-05 –0.0001 0.00014 2.24%

6.64%Аммонийный азот β[NH4] 0.0287 0.116 –0.202 0.251 1.99%

Насыщение кислородом β[O2] –0.0089 0.0143 –0.0382 0.0193 2.41%

Пространственная шкала α[Rivers] 2.861 2.98 0 9.83 48.68%
49.52%

Категория грунтов λ[Ground] -0.618 0.69 –2.44 –0.01 0.84%

Рис. 3. Граф корреляционных связей между числен-
ностями видов хирономид после элиминации факто-
ров среды.
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Для некоторых других видов характерна выра-
женная зависимость от гидрохимических условий
водной среды и типов биотопа. Например, Chi-
ronomus salinarius и Cricotopus salinophilus являются
типичными галофилами и обитают в водотоках
Приэльтонья с высокой минерализацией и содер-
жанием ионов аммония. Доля дисперсии числен-
ности этих видов, объясненная гидрохимически-
ми показателями, высока и составляет до 71.5%, а
коэффициент детерминации R2 достигает 0.985.
Аналогично, такие эвриоксибионтные виды, как
Prodiamesa olivacea, встречаются в основном в ре-
ках на песчано-илистых грунтах и поэтому их
встречаемость также мало обусловлена влиянием
геоклиматических показателей. Доля дисперсии,
объясненной пространственной автокорреляци-
ей, в большинстве случаев весьма высока, что вы-
текает, вероятно, из мозаичной природы окружа-
ющей среды (Hutchinson, 1959), где существуют
определенные внутренние закономерности.

Низкий уровень коэффициента детерминации
у многих видов из табл. 2 объясняется отнюдь не
слабыми возможностями построения моделей
HMSC, а рядом объективных причин. Во-пер-
вых, многие виды-эврибионты относительно
равномерно встречаются по всей территории,
границы их ареалов размыты и четко выражен-
ные географические кластеры отсутствуют. Во-
вторых, нами использовался весьма ограничен-
ный список ковариат окружающей среды x.k и
вполне можно предположить, что ведущий фак-
тор, определяющий популяционную плотность
вида, просто не вошел в этот список (это может
быть и неучтенный гидрохимический показатель,
и скорость течения, и некая трудно формализуе-
мая ландшафтная особенность).

В этой связи чрезвычайно ответственным яв-
ляется выбор состава экологических предикто-
ров, которые используются при построении мо-
дели. Общей теории в данном случае не существу-
ет, и отбор потенциально важных факторов
опирается обычно на опыт и интуицию исследо-
вателя. Однако не всегда разумно стремление на
всякий случай использовать как можно больше
исходных переменных. Это вызывает неоправ-
данный рост сложности модели и, следовательно,
риск переобучения, что часто приводит к сниже-
нию предсказывающей силы модели, а не к ее
увеличению. Подтверждение этому – значительное
возрастание коэффициента детерминации R2 моде-
ли (m4) по сравнению с полной моделью (m1).

За последнее время большое развитие получи-
ли компьютерно-интенсивные методы селекции
информативных переменных и построения моде-
лей оптимальной сложности (генетический алго-

ритм, ресэмплинг, кросс-проверка – см. Шити-
ков, Розенберг, 2014; Шитиков, Мастицкий,
2017). Использование этих алгоритмов в HMSC
часто проблематично из-за большой ресурсоем-
кости построения цепей МСМС достаточной эф-
фективности. Рекомендация применять R2 или
информационные критерии для сравнения моде-
лей не является в полном смысле проверкой на-
учных гипотез, поскольку разности этих величин
статистически не интерпретируемы. Например,
можно ли считать существенным для выбора мо-
дели-претендента уменьшение критерия Уидли с
9634 до 9262 или это обусловлено случайными об-
стоятельствами?

Авторы HMSC, моделируя связи между усло-
виями окружающей среды и встречаемостью ви-
дов, тесно связывают свой подход с концепцией
экологической ниши. Однако использование
термина “ниша” в контексте коррелятивных
SDM подвергается критике, поскольку, “чтобы
смоделировать нишу, необходимо понять, каким
образом морфология, физиология и особенно по-
ведение организмов определяются факторами
окружающей среды, а также оценить, как условия
среды обитания влияют на приспособляемость
вида (рост, выживание и размножение)” (Kear-
ney, 2006, р. 186). В рассматриваемом примере с
численностью Prodiamesinae ведущие факторы –
высота над уровнем моря и среднегодовая темпе-
ратура – не являются, разумеется, непосред-
ственно параметрами фундаментальной ниши и
далеко ими не исчерпываются, хотя косвенным
образом определяют механизмы экологических
процессов и характеристики биотопов.

Оваскайнен с соавторами расширяют рамки
фундаментальной ниши, включая в анализ неза-
висимую от экологических факторов матрицу
межвидовых ассоциаций Ω и реанимируя тем са-
мым важную для теории ниш концепцию конку-
рентного исключения и симбиотических отноше-
ний. Тем не менее само понятие “экологическая
ниша” продолжает оставаться достаточно рас-
плывчатым. Можно задать размерность гипер-
пространства и оценить для каждого из видов
центры статистических распределений всех неза-
висимых переменных, но это пока не позволяет
оперировать математически многими теоретиче-
скими конструкциями ниши. Такие важнейшие
понятия, как “объем гиперпространства” и
“плотность упаковки”, требуют предварительно
определить не только средние, но и граничные
(т.е. нормативные) значения параметров ниши, а
количественная оценка различий между нишами
видов и степени их перекрытия связана с обосно-
ванием многомерной метрики дистанций.
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В завершение отметим, что разработанная ме-
тодическая платформа и пакет функций модели-
рования сообществ HMSC, на наш взгляд, пред-
ставляет собой универсальную и комплексную
вычислительную среду, позволяющую интегри-
ровать многие разделы данных и давать ответы на
широкий спектр вопросов. Специалистов в обла-
сти экологии сообществ могут заинтересовать
следующие привлекательные возможности апро-
бированного метода:

− модели распределения и последующего про-
гнозирования популяционной плотности видов
строятся не только на основе комплекса показа-
телей x.k, определяющих условия окружающей
среды, но и с учетом изменчивости характерных
признаков видов γ, филогенетических отноше-
ний ρ и функции пространственной автоковариа-
ции α;

− HMSC обеспечивает построение моделей
SDM как на уровне отдельных видов, так и обоб-
щенно для произвольных сообществ; в последнем
случае прогноз отклика делается с учетом вклада
межвидовых отношений, рассчитанного по мат-
рице Ω остаточных ассоциаций;

− метод может быть применен к различным
вариантам схем проведения исследований (вклю-
чая иерархические, временные или простран-
ственные планы) и ко многим типам распределе-
ний эмпирических данных (наличие/отсутствие,
счетные показатели и непрерывные величины).

Авторы выражают признательность О. Оваскай-
нену (University of Helsinki, Finland) и Г. Тихонову
(Aalto University, Finland) за методическую под-
держку и важные замечания по ходу подготовки ру-
кописи. Исходные данные и тексты скриптов в ко-
дах языка R, выполняющих построение представ-
ленных моделей HMSC, доступны на
https://stok1946.blogspot.com/2020/11/sdm.html.
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Models of joint distribution of species with benthic communities
from the small rivers of the Volga basin as a case study
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Considered are the theoretical and practical aspects of building joint species distribution models, which are a
modern tool for the analysis of ecological communities. It is shown that in the case when observational data
are quantitative indicators of population density (in particular, the number of species in hydrobiological stud-
ies), it is inappropriate to use the MaxEnt method and others based on the concept of “pseudo-absence”
points. Contemporary multidimensional models of the joint distribution of communities should include a set
of parameters that assess the impact of the following groups of fixed and random factors on the species oc-
currence: (a) covariates and categorical variables describing environmental conditions and characteristics of
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biotopes, (b) main indicators characterizing each species, and phylogenetic structure of communities,
(c) functions of spatial autocorrelation of data at observation points, (d) residual (i.e., not caused by external
factors) associativity of species. The analysis of published data and the practical examples of implementation
showed that the mentioned requirements, in general, are satisfied by the methodological platform and R-
package HMSC (Hierarchical Modelling of Species Communities), on the basis of which multidimensional
hierarchical generalized linear models with mixed parameters, estimated by Bayesian procedure, are con-
structed. The main concepts and blocks of the HMSC platform are described and the results of models con-
struction based on the authors’ data – long-term hydrobiological studies of benthic communities in 132 small
and medium-sized rivers in the Middle and Lower Volga basin – are discussed. The parameters of a set of
one-dimensional candidate models for the abundance distribution of the subfamily Prodiamesinae (Diptera,
Chironomidae) are analyzed and a forecast map of its range within the region is built. To illustrate the mul-
tidimensional case, a model of the joint spatial distribution of 31 species of chironomids is constructed and
its coefficients are analyzed. A residual correlation graph of statistically significant interspecies interactions
has been built. The conclusion is made that the HMSC method and software package can be effectively used
to solve fundamental problems of communities ecology: how the areas of individual populations, the struc-
ture of their communities and the nature of interspecific interactions depend on environmental conditions,
as well as to predict future trends of these processes in response to global changes.
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