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ФУНКЦИОНАЛЬНОЕ РАЗНООБРАЗИЕ И ЕГО ОЦЕНКА 
В ИССЛЕДОВАНИЯХ СИНЭКОЛОГИИ НАСЕКОМЫХ 
С ИСПОЛЬЗОВАНИЕМ СТАТИСТИЧЕСКОЙ СРЕДЫ R
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Видовое разнообразие, хотя и является в настоящее время общепринятым показателем биоразнообразия, но не 
всегда отражает общую картину состояния и  функционирования экосистем. Анализ функционального разнообра-
зия сообществ, основанный на видовых признаках, все чаще используется для установления связи между функци-
ями организмов на уровне экосистемы, а  также выявления механизмов биотических реакций на изменения окру-
жающей среды. Измерение функционального разнообразия является сложной задачей, так как большинство 
методик его расчета базируется на статистической среде R, а  это требует навыков написания программного кода. 
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С использованием собственных результатов исследований ассамблей жужелиц в  нескольких типах сосновых ле-
сов продемонстрированы этапы оценки функционального разнообразия в статистической среде R. Предложен про-
граммный код, доступный для использования начинающим исследователям. Детально рассмотрен протокол оценки 
функционального разнообразия, включающий расчет средневзвешенных по сообществу значений видовых признаков 
(community-weighted means, CWM), расчет индексов функционального разнообразия (функционального богатства 
(FRic), выравненности (FEve), дивергенции (FDiv) и квадратичной энтропии Рао (Rao’s Q)), а также выполнение мно-
гомерных анализов RLQ и «четвертого угла» (fourth-corner). Обосновано использование соответствующих пакетов, 
включая FD и ade4.

Ключевые слова: экология сообществ; функциональное разнообразие; видовые признаки; индексы функциональ-
ного разнообразия; RLQ; статистическая среда R.
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Species diversity, although currently a widely used indicator of biodiversity, does not always reflect the overall state and 
functioning of ecosystems. Analysis of the functional diversity of communities based on species traits is increasingly used 
to establish relationships between the functions of organisms at the ecosystem level and to identify mechanisms of biotic 
responses to environmental change. Measuring functional diversity is a complex task, as most methods for calculating it 
are based on the R statistical environment, which requires programming skills. Using results of studies of ground beetle 
assemblages in several types of pine forests, we demonstrate the steps for assessing functional diversity in the R statistical 
environment. Programming code accessible to novice researchers is provided. A protocol for assessing functional diversity 
is discussed in detail. This protocol includes calculating community-weighted means (CWM) for species traits, calculating 
functional diversity indices (functional richness (FRic), evenness (FEve), divergence (FDiv), and Rao’s Q), as well as 
performing multivariate RLQ and fourth-corner analyses. The use of relevant packages, including FD and ade4, is justified.

Keywords: community ecology; functional diversity; species traits; functional diversity indices; RLQ; R statistical 
environment.
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 Введение
В настоящее время широкое распространение получила теория, которая сопоставляет экологиче-

ское сообщество со своеобразным «фильтром». Из огромного регионального набора видов (species 
pool) в определенное локальное сообщество попадают только те, которые прошли через сита абио-
тических факторов (климат, показатели почвы, условия водной среды и др.) и биотических взаимо-
действий (конкуренция, хищничество и др.) [1]. Если мы знаем функциональную роль вида в про-
странстве экологической ниши и его экологические предпочтения, то можем предсказать, пройдет ли 
он через определенные средовые фильтры. Данная теория, разработанная [Keddy, 1992], послужила 
мощным стимулом развития функциональной экологии. Она перевела фокус с видового разнообразия 
на признаки видов (длина тела, высота, размер семян, тип корневой системы и др.) и функциональ-
ное разнообразие [1]. В рамках теории предложено два направления – правило ассамблеи и правило 
отклика. Формирование специфической группировки видов (правило ассамблеи) связано с  опреде-
ленным сочетанием факторов среды местообитания. Только в случае если последние благоприятны 
для вида, он сможет войти в состав сообщества (правило отклика). Следовательно, внутри комплек-
са видов присутствуют определенные функциональные группы со сходным стратегиям выживания 
и экологическими преферендумами. 
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Функциональное разнообразие (Functional Diversity, FD) – компонент биоразнообразия, кото-
рый охватывает диапазон функциональных свойств видов в сообществе. Оно определяется как набор 
признаков видов (species traits), способствующих поддержанию различных экосистемных процессов 
и функций, влияющих на устойчивость организмов к воздействию окружающей среды и их репродук-
тивный потенциал [2]. 

До недавнего времени в отечественных эколого-ботанических и эколого-фаунистических исследовани-
ях чаще всего применялась оценка экологической структуры сообществ по принадлежности видов к раз-
личным экологическим группам (на основе сходства функций или реакции на абиотические условия) 
и соотношению их, как правило, по относительному обилию. В настоящее время функциональная роль 
вида в экосистеме рассматривается не только с позиций круговорота веществ и трансформации энергии 
в экосистеме на основе типа питания и широты трофической специализации, но и в разрезе экосистемных 
услуг, адаптации к специфике факторов среды и экологических ниш, занимаемых видами. С экологиче-
ской точки зрения, вид – это совокупность особей с фенотипическими и поведенческими признаками, 
определяющими, когда и где они могут обитать и как взаимодействуют с особями других видов [3]. Такой 
взгляд на вид как на совокупность признаков меняет подход экологов к измерению разнообразия, оценке 
сосуществования и восстановлению местообитаний [4]. 

Признак вида (species trait) – это любая измеримая характеристика особи вида, которая может быть 
морфологической (характер ветвления растений, размеры имаго насекомого), репродуктивной (количе-
ство и диаметр яиц), физиологической (устойчивость к температуре, предпочтение влажности), биохими-
ческой (путь фотосинтеза растений), поведенческой (ночной или дневной режим охоты) или фенологиче-
ской (сроки цветения) [5; 6]. 

Видовое разнообразие, хотя и является в настоящее время общепринятым показателем биоразнообра-
зия, не всегда отражает общую картину состояния и функционирования экосистем. В связи с этим важ-
ность оценки функционального разнообразия в наши дни не вызывает сомнения. Анализ, основанный на 
видовых признаках, все чаще используется для установления связи между функциями организмов и про-
цессами на уровне экосистемы, а также выявления механизмов биотических реакций на изменения окру-
жающей среды [7; 8]. Ряд исследований показал, что большие различия видов в использовании ресурсов 
приводят к улучшению функционирования экосистемы. Следовательно, ключевые различия должны за-
ключаться в разнообразии функциональных признаков, определяющих, как организмы используют ресур-
сы. На этом основаны теоретические предсказания о том, что функционирование экосистемы улучшается 
с увеличением функционального разнообразия [9]. Это перекликается с тем, что устойчивость экосистемы 
повышается при увеличении видового разнообразия [2]. 

Хотя сама концепция функционального разнообразия относительно проста для понимания, ее ра-
стущая важность в исследованиях биоразнообразия показала, что измерение функционального разно-
образия является сложной задачей [10]. Большинство методик расчета параметров функционального 
разнообразия базируется на статистической среде R, а это требует навыков написания программного 
кода. В связи с ростом числа исследований в данном направлении появляются все новые методы, ко-
торые требуют углубления в  теорию статистического анализа. Кроме того, ведется поиск таксонов, 
подходящих для исследований функционального разнообразия сообществ как с позиций отклика на 
градиенты окружающей среды, так и с целью биоиндикации и мониторинга экологического состоя-
ния экосистем. Одним из наиболее часто используемых модельных таксонов для экологических ис-
следований являются насекомые. Среди них жуки семейства жужелицы хорошо зарекомендовали себя 
как экологические индикаторы и модельные объекты для оценки особенностей биоразнообразия. Это 
связано с их невысокой мобильностью, значительной численностью в наземных экосистемах, а также 
высокой степенью изученности их экологии, включая видовые признаки, нацеленные на адаптацию 
к определенным условиям среды и выполнение функциональной роли в сообществе [11; 12]. В связи 
с  этим цель данной работы: проанализировать методы оценки функционального разнообразия и  на 
примере жесткокрылых семейства Carabidae разработать пошаговый алгоритм расчетов параметров 
функционального разнообразия с использованием статистической среды R. Данный алгоритм позво-
лит дополнить оценку биоразнообразия с позиций функциональной роли видов, а также расширит по-
тенциал жужелиц как биоиндикаторов в экологических исследованиях. 

Материалы и методы исследования
В последнее время количество публикаций, основанных на функциональном разнообразии и анали-

зе видовых признаков жужелиц, неуклонно растет (рис. 1). За период с 2005 по 2025 в Google Scholar 
нами обнаружено 10200 статей по ключевым словам species traits, functional diversity, ground beetles, 
carabidae. На основании анализа метаданных были выбраны наиболее используемые методы оценки 
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функционального разнообразия [13–17]. Они включают анализ соотношения распределения видов по раз-
личным функциональным категориям, расчет индексов функционального разнообразия и оценку распре-
деления функциональных признаков в  зависимости от градиентов среды (фильтрация экологическими 
факторами). Функциональное разнообразие сообщества также описывают с помощью многомерного об-
лака точек в пространстве признаков (то есть каждая координата соответствует измеренному признаку), 
причем каждая точка представляет собой особь или вид [10]. 

Рис. 1. Динамика роста числа научных статей в научной базе данных PubMed (https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov)

Fig. 1. Dynamics of in the number of scientific articles in the database PubMed (https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov)

Для демонстрации алгоритма оценки функционального разнообразия и апробации разработанного 
программного кода использованы реальные данные полевых исследований жужелиц в 2023 г. Мате-
риал собран в Витебском р-не Витебской обл. с мая по ноябрь с помощью почвенных ловушек в трех 
типах сосновых лесов (сосняк сфагновый, сосняк мшистый и сосняк черничный). В каждом типе леса 
получено по 10 выборок. Были измерены следующие факторы среды: рН, солесодержание (методом 
кондуктометрии) и влажность почвы, число видов высших сосудистых растений, общее проективное 
покрытие травяно-кустарничкового яруса (%) и высота растений данного яруса. Измерения выполнены 
с помощью кондуктометра для почвы Hanna Instruments 98331 и рН-метра Hanna Instruments 981030. 
Для каждого выявленного вида был выбран набор из шести видовых (функциональных) признаков, 
отражающих основные аспекты экофизиологиии и  адаптации к  местообитанию, согласно перечню, 
предложенному [Nolte, et al., 2019] [12]: длина тела, морфология задних крыльев, трофические пред-
почтения, стадия гибернации, предпочитаемые местообитания и режим влажности. Данные получены 
из литературных источников [18–20]. Для анализа изменчивости признаков мы сосредоточились на 
видах с более чем пятью особями во всей совокупности выборок. Детальная информация о видовых 
признаках приводится в табл. 1. 

Т а б л и ц а  1 

Видовые признаки жужелиц (Coleoptera, Carabidae) и их экологическая характеристика

Ta b l e  1

Species traits of ground beetles (Coleoptera, Carabidae) and their ecological characteristics

Видовой признак Характеристика Экологическая роль в адаптации к местооби-
танию

Аббревиа-
тура

Трофическая группа

Зоофаги
Хищные виды, распознающие 
добычу преимущественно с по-
мощью обонятельных и  так-
тильных стимулов

Связь с  наличием доступных трофиче-
ских ресурсов в местообитаниях

З

Зоофитофаги
Хищные виды, дополняющие 
свой рацион семенами травяни-
стых растений

О

Фитофаги Виды, питающиеся семенами 
травянистых растений Ф
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Видовой признак Характеристика Экологическая роль в адаптации к местооби-
танию

Аббревиа-
тура

Морфология крыльев

Макроптерные виды Виды с  полностью развитыми 
задними крыльями

Способность к расселению при наличии 
развитых задних крыльев повышается

M

Брахиптерные виды
Виды с  редуцированными или 
отсутствующими задними кры-
льями

Б

Диморфные виды
Виды, у  которых в  популяциях 
только часть особей с полностью 
развитыми крыльями

Д

Размеры имаго
Виды с крупными раз-
мерами Виды с длиной тела более 15 мм

Виды с  крупными размерами особей 
нуждаются в  обширных, нефрагменти-
рованных и  стабильных местообитани-
ях, большем количестве пищи в большей 
степени, чем виды с мелкими размерами

Кр

Виды с относительно 
крупными размерами

Виды с  длиной тела от 10,1 до 
15 мм К

Виды со средними раз-
мерами Виды с длиной тела от 6 до 10 мм С

Виды с мелкими раз-
мерами Виды с длиной тела менее 6 мм М

Стадия жизненного цикла, на которой происходит гибернация (зимовка)

Личинка Виды, у которых гибернация на 
стадии личинки

Личиночная стадия является наиболее 
уязвимой и подвергается большему влия-
нию флуктуаций факторов среды во вре-
мя зимовки по сравнению с имаго

Л

Имаго Виды, у которых гибернация на 
стадии имаго И

Личинка и имаго
Виды, у  которых гибернация 
на стадии личинки и имаго (ли-
чиночная стадия длится более 
12  мес.)

Л&И

Предпочтения влажности

Гигрофильные виды Виды, встречающиеся во влаж-
ных условиях местообитания

Нарушение режима влажности при ан-
тропогенном вмешательстве и при изме-
нении климата может приводить измене-
нию видового разнообразия

Г

Ксерофильные виды Виды, встречающиеся в  сухих 
условиях местообитания

К

Мезофильные виды Виды, встречающиеся в услови-
ях средней влажности М

Биотопическая приуроченность

Лесные виды
Виды, встречающиеся преиму-
щественно в  лесах различных 
типов 

Обилие обитателей лесов зависит от 
качества условий обитания, тогда как 
увеличение числа различных микроме-
стообитаний, в том числе открытых спо-
собствует распространению эвритопных 
видов и видов открытых пространств

Л

Эвритопные виды Виды, встречающиеся в  широ-
ком спектре местообитаний Э

Виды открытых место-
обитаний

Виды, встречающиеся на лугах, 
пастбищах и агроценозах. О

Болотные виды
Верховые и  низинные болота 
и  другие заболоченные местоо-
битания

В

О ко н ч а н и е  т а б л .  1

E n d i n g  t a b l e  1
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Для статистической обработки были сформированы 3 таблицы данных в формате .csv: видов и их оби-
лия (рис. 2a), видов и их признаков (рис. 2б), факторов среды (рис. 2в). 

Рис. 2. Фрагмент анализируемых таблиц данных:  
а) виды и их обилие, б) виды и их признаки, в) факторы среды (скриншот RStudio)

Fig. 2. Fragment of the analyzed data table:  
a) species and their abundance, b) species and their traits, c) environmental variables (screenshot RStudio)

Все анализы выполнены в R 4.4.1 [21]. Для количественной оценки и сравнительной характеристики 
функциональных признаков мы использовали не число особей каждого вида, а их средние взвешенные 
значения по сообществу (community-weighted means, CWM). Расчеты CWM для шести различных функ-
циональных признаков выполнены с помощью пакета FD [Laliberté, et al., 2014] [22]. Эта метрика сочетает 
значения функциональных признаков видов и их относительное обилие [6]. Формула, используемая для 
этого расчета:

	 	     (1)

где S представляет собой общее количество видов, Si – значение признака вида i, а Wi – относительное 
обилие вида i.

Оценка функционального разнообразия по совокупности анализируемых признаков выполнена с по-
мощью индексов функционального богатства (FRic), выравненности (FEve), дивергенции (FDiv) и ква-
дратичной энтропии Рао (Rao’s Q) с использованием пакета FD [22]. Поскольку данные индексы могут 
коррелировать друг с другом, то пред их сравнительным анализом построена корреляционная матрица для 
снижения их числа в случае необходимости.

Для выявления изменчивости функциональных признаков в зависимости от измеренных факторов сре-
ды был использован многомерный анализ RLQ, который связывает три матрицы: переменных окружаю-
щей среды (R), видов и их обилий (L) и видов и их признаков (Q). Значимость взаимосвязи видовых при-
знаков и факторов среды оценена с помощью метода «четвертого угла» (fourth-corner). Анализ выполнен 
с использованием пакета ade4 [23].

Результаты исследования и их обсуждение
Понятие функциональных признаков. В литературе существует некоторая терминологическая пута-

ница в отношении определения видовых признаков (species traits) и функциональных признаков (functional 
traits). Видовой признак – более широкое понятие, включающее любую характеристику, по которой один 
вид отличается от другого, а функциональные признаки – это подмножество признаков, которые напря-
мую влияют на выживание, рост, размножение вида или на его участие в экосистемных процессах. В пу-
бликациях чаще применяется понятие «видовой признак» (species trait) или просто признак (trait). Ис-
пользование понятия видовой признак (с расшифровкой его значения для функционирования экосистемы 
и для адаптации вида в функциональном объеме экологической ниши), а не «функциональный признак», 
представляется вполне логичным. 

Для наземных беспозвоночных предложено пять категорий признаков: морфология, питание, жизнен-
ный цикл, физиология и поведение. Данные признаки функциональны в том смысле, что их взаимодействие 
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с биотической и абиотической средой влияет на продуктивность и, следовательно, на адаптацию организ-
ма [10]. В литературе встречается мнение, что следует разделять видовые признаки и экологические 
предпочтения [10]. Например, разделение видов на группы по предпочтению режима влажности по-
чвы не следует рассматривать с позиций функциональности. Однако виды, обитающие в различных 
условиях влажности, обладают определенным комплексом морфологических, физиологических и био-
химических адаптаций, что связано с  фенотипическими особенностями. Кроме того, определенные 
условия влажности вносят вклад в структуру экологической ниши. Это же можно сказать и о биотопи-
ческих предпочтениях. 

Индексы функционального разнообразия и их характеристика. Начальным этапом оценки функ-
ционального разнообразия является анализ соотношения различных видовых признаков, играющих 
определенную функциональную роль в сообществе. Количественно видовые признаки оценивают по 
их CWM. В статистических терминах CWM характеризует центральную тенденцию, то есть преобла-
дающее значение признака, а функциональное разнообразие характеризует разброс значений призна-
ков и выражается индексами, многие из которых основаны на дисперсии. Обычно выделяют три глав-
ных аспекта для измерения функционального разнообразия: функциональное богатство (Functional 
Richness), функциональная выравненность (Functional Evenness) и  функциональная дивергенция 
(Functional Divergence) [14].

Функциональное богатство. Это объем функционального пространства экологических ниш заня-
того видами в сообществе. Во многих случаях положительно коррелирует с видовым богатством. Од-
нако в двух сообществах с одинаковым числом видов их функциональные признаки могут значительно 
различаться [16]. Оценка функционального богатства позволяет ответить на ряд вопросов. Например, 
какие экологические процессы и экосистемные услуги нарушаются, если вид вымирает или меняется 
состав сообщества, какое влияние данные условия среды оказывают на признаки видов и как функци-
ональное разнообразие сообщества меняется в зависимости от сезона [3; 5; 7].

Функциональная выравненность. Количественно оценивает выравненность распределения отно-
сительного обилия видовых признаков. Значения близкие к 0 свидетельствуют о наличии нескольких 
доминантных видов со сходными значениями функциональных признаков. Напротив, значения близ-
кие к 1 указывают на то, что виды равномерно по обилию и функционально равноудаленные. Функ-
циональная выравненность демонстрирует насколько эффективно и регулярно ресурсы распределены 
между видами [16].

Функциональная дивергенция. В  общих чертах функциональную дивергенцию можно охаракте-
ризовать как степень различия между функциональными признаками видов. Данный показатель де-
монстрирует, насколько далеко от центра функционального пространства находятся наиболее много-
численные виды. Дивергенция видов по их функциональной роли позволяет видам сосуществовать, 
используя разные ресурсы (дифференциация ниш). Сообщества с высокой функциональной диверген-
цией часто более эффективно используют ресурсы среды, что повышает их общую биомассу и устой-
чивость. Основные индексы для оценки функциональной дивергенции – индекс функциональной 
дивергенции (FDiv), индекс функциональной дисперсии (FDis) и индекс квадратичной энтропии Рао 
(Rao’s Q) [15; 16]. FDiv позволяет оценить распределение обилия видов в многомерном пространстве 
функциональных признаков. Значения близкие к  0 свидетельствуют о том, что большинство доми-
нантных видов имеют сходные функциональные признаки. Напротив, значения близкие к 1 указыва-
ют на то, что большинство доминантных видов имеют крайние значения функциональных признаков 
в функциональном пространстве. FDis отражает разброс видовых признаков, взвешенных по обилию. 
Чем больше в анализируемой выборке признаков, отклоняющихся от средних значений, формирующих 
центральную совокупность, тем выше их разброс. Rao’s Q характеризует сумму попарных расстояний 
между видами, взвешенных по относительному обилию. Индекс напрямую зависит от вероятности 
встречи разных признаков в пространстве ниши и по алгоритму расчета сходен с индексом видового 
разнообразия Симпсона. Считается одним из наиболее точных многомерных индексов. Индексы Рао 
и FDis имеют сходный математический алгоритм расчетов, аналогичный расчету дисперсии, поэтому 
они считаются принципиально эквивалентными [15; 16].

Существуют и другие индексы оценки функционального разнообразия. Их достоинства и недостат-
ки охарактеризованы в  ряде работ [15]. В  рамках данной публикации мы ограничимся индексами, 
которые охарактеризованы выше, так как они вычисляются с помощью функции dbFD пакета «FD» 
статистической среды R, который хорошо зарекомендовал себя в экологических исследованиях и явля-
ется одним из самых используемых инструментов анализа функционального разнообразия. 

Категориальные переменные. Расчет индексов функционального разнообразия наиболее прост, 
если используемые видовые признаки являются количественными переменными (масса, длина, 
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высота и т. д.). Однако, как и в нашем случае с жужелицами, мы часто имеем дело категориальными 
переменными (баллы размерных групп, отсутствие или наличие крыльев и т. д.). Рекомендуется преоб-
разовывать набор данных с категориальными переменными с помощью матриц расстояний и методов 
ординации, которые допускают сочетание дискретных количественных и категориальных качествен-
ных переменных для входных данных анализа. Чаще всего применяют преобразование матрицы дан-
ных на основе расстояния Гауэра (Gower distance), а затем на основе преобразованной матрицы рас-
стояний между признаками видов проводят анализ главных координат (PCoA). Рассчитанные значения 
осей PCoA далее используются в анализе [15].

Анализ распределения функциональных признаков вдоль экологических градиентов. Важным 
этапом анализа функционального разнообразия является выявление зависимостей распределения ви-
довых признаков от определенных факторов среды местообитаний или их распределение вдоль эколо-
гических градиентов. Для этого используют различные методы ординации. В их числе анализ избы-
точности средних значений признаков видов, взвешенных по их численности (CWM-RDA), двойной 
канонический корреляционный анализ (db CCA), многомерный анализ трех массивов данных (RLQ) 
и др. [16]. Многомерный анализ RLQ, который часто используется для подобных исследований, свя-
зывает таблицу признаков видов (Q) с таблицей переменных окружающей среды на каждом участке 
исследований (R), используя таблицу обилия видов (L) в качестве связующего звена. Отсюда вытекает 
название метода. Он суммирует взаимную корреляцию между тремя таблицами (R, L и Q) в основные 
оси соответствия. Таким образом, анализ RLQ – это метод, позволяющий выявить как факторы среды 
способствуют наличию (отфильтровывают) в  сообществе определенных признаков вида. Предвари-
тельным этапом анализа RLQ является проведение отдельного анализа каждой таблицы. К таблице 
обилий видов применяется корреляционный анализ. Для данных о видовых признаках и факторах сре-
ды, если все переменные являются количественными, применяется анализ главных компонент. В про-
тивном случае используется преобразование Хилла – Смита, позволяющее учитывать сочетание каче-
ственных и количественных переменных [17; 22]. 

RLQ часто комбинируют с анализом «четвертого угла» (Fourth-Corner). RLQ дает общую многомер-
ную картину (ординацию), а метод четвертого угла обеспечивает статистическую проверку значимости 
отдельных связей между видовыми признаками и переменными окружающей среды. Проблема «чет-
вертого угла» (fourth-corner problem) – это классическая аналитическая задача в экологии сообществ, 
суть которой заключается в поиске связи между факторами среды и признаками видов [23]. Среда не 
просто выбирает виды, она выбирает их качественные свойства (признаки), благодаря которым они 
попадают в  сообщество. Название происходит из визуальной схемы взаимодействия трех исходных 
таблиц. «Четвертый угол» – это та недостающая матрица связей между 3 имеющимися. Представьте 
себе визуально три таблицы, расположенные под прямым углом друг к другу. Образовавшаяся пустота 
и есть четвертый угол [17]. 

Расчет значений средневзвешенных значений видовых признаков по сообществу (CWM). Для 
расчета CWM в  R предусмотрен пакет FD (Functional Diversity). Он содержит основную функцию 
dbFD, которая предназначена для расчета CWM и  многомерных индексов функционального разно
образия на основе видовых признаков. Функция dbFD выполняет ряд преобразований данных, разме-
щенных в наших таблицах видовых признаков и обилий видов. Вспомогательная функция gowdis вы-
числяет индекс различий Гауэра для видовых признаков. Она работает с различными типами данных, 
которые характеризуют видовые признаки: количественные дискретные (длина в см, масса в г и др.), 
порядковые (принадлежность к одной из нескольких групп; например, брахиптерный, макроптерный 
или диморфный вид), номинальные или бинарные (отсутствие или наличие признака) и допускает на-
личие пропущенных значений (NA). Функция gowdis вызывается по умолчанию основной функцией 
dbFD. Также по умолчанию dbFD использует анализ главных координат (PCoA) для формирования 
осей PCoA. Для корректной работы функции необходимо подготовить две основные таблицы (см рис. 
2а и 2б). Названия видов в обеих таблицах должны строго совпадать. Обратите внимание, что в наших 
данных каждый видовой признак состоит из нескольких уровней. Например, признаку длина тела со-
ответствуют уровни – мелкий, средний, относительно крупный и крупный. Соответственно, мы созда-
ем для каждого уровня отдельный столбец. Если данный вид принадлежит к одной из категорий, обо-
значаем его как 1. Во всех остальных ячейках, соответствующих виду ставим 0. Хотя в большинстве 
случаев каждый вид относится только к одной группе, бывает так, что видовой признак можно отнести 
к двум уровням. Тогда вводится фиктивная переменная с нечетким кодированием и каждому призна-
ку присваивается значение 0,5. В нашем случае категориальные переменные переводится в бинарные 
и признак кодируется как 1 и 0. В связи с этим мы использовали dummy dataset (dummy$trait) или фик-
тивный набор данных, который имитирует структуру и свойства реальной информации. Если имеется 
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признак, соответствующий количественной дискретной переменной, например масса в  граммах, то 
данные логарифмируют или подвергают z-трансформации.

Расчет средневзвешенных значений видовых признаков. Перед вычислением CWM обязательно 
следует проверить таблицы на наличие ошибок ввода и пропущенные значения. Таблицы видовых при-
знаков (Traits_W.csv) и видов, их обилия (Abund.csv) в формате .csv загружаем в RStudio, указав их рас-
положение на жестком диске (в данном примере – C:\\Users\\Data). С помощью view() убеждаемся, что 
они загружены правильно. Для расчета взвешенного среднего используем пакет FD, а  для построения 
графиков – sciplot, reshape2 и PMCMRplus. Программный код для вычисления CWM выглядит следующим 
образом: 

traits <- read.csv(“C:\\Users\\Data\\Traits_W.csv”, header = T, sep = “;”, row.names = 1)
abund <- read.csv(“C:\\Users\\ Data \\Abund.csv”, header = T, sep = “;”, row.names = 1)
rownames(abund) == rownames(traits)
abund <- as.matrix(abund)
res<-functcomp(traits,t(abund),CWM.type= “all”)
write.csv2(res, “ C:\\Users\\Data\\res_CWM.csv”, row.names = TRUE)
Получаем таблицу с рассчитанными CWM (рис. 3). Дадим название этой таблице CWM_DB. Обратите 

внимание, что мы использовали аргумент CWM.type = «all». Он необходим для учета доли каждого при-
знака, состоящего из нескольких категорий. Например, мы оцениваем способность вида к полету по его 
принадлежности к одной из 3 категорий (брахиптерный, макроптерный или диморфный). 

Рис. 3. Фрагмент таблицы с CWM видовых признаков (скриншот RStudio)

Fig. 3. Fragment of a table with CWM of species traits (screenshot RStudio)

Далее мы можем построить диаграммы размаха для визуализации различий каждого признака в раз-
личных типах леса, а  также установить значимость различий с  применением дисперсионного анализа 
(one-way ANOVA и тест Краскела – Уоллиса).

Для экономии места приведем пример кода для построения диаграмм размаха только по признаку – 
длина тела имаго. В  самом начале создадим отдельный датафрейм B1_body.size_long для того, чтобы 
извлечь данные из сводной таблицы CWM_DB с рассчитанными значениями CWM. Возьмем видовой 
признак размер тела имаго. В строке кода в квадратных скобках укажем номера строк, соответствующих 
определенному биотопу и номера столбцов, соответвующих переменной размера тела и 

B1_body.size_long <- melt(CWM_DB[1:10,1:4], variable.name = “Group”, value.name = “Value”)
B1_bar <- bargraph.CI(x.factor = B1_body.size_long$Group, response = B1_body.size_long$Value, names.

arg = short.names_size.class, col = Colors_B1, border = Colors_B1, ylim = c(0, 1.1), yaxt = “n”, cex.names = 
1.4,cex.lab = 1.4, ylab = expression(bold(“Сосняк мшистый”)), xlab = NA, main = expression(bold(“Размерный 
класс”)))

axis(2, at = seq(0, 1, by = 0.5), cex.axis = 1.4)
box()
xs<-as.numeric(B1_bar$xvals)
upper <- as.numeric(B1_bar$CI[2, 1, ])
text(x = xs, y = upper, cex = 1.4, pos = 3, labels = size.class.B1labels) 
Теперь мы можем проанализировать распределение видовых признаков в  разных местообитани-

ях. Например, можно констатировать, что в сосняке черничном возрастает представительство видов 
с крупными размерами и снижается обилие видов со средними размерами имаго. Везде преобладают 
брахиптерные жужелицы, но в сосняке мшистом наиболее высокое значение CWM макроптерных ви-
дов и т. д. (рис. 4). 
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Рис. 4. Различия в средневзвешенных значениях признаков видов в ассамблеях жужелиц.  
Различные буквы указывают на статистически значимые различия между средними значениями в каждой категории признаков 

(p < 0,05) (сокращения названий признаков см. в табл. 1)

Fig. 4. Differences in community weighted mean values of species traits in ground beetle assemblages. Different letters indicate 
statistically significant differences among means within each trait category (p < 0.05) (for abbreviations of the trait types, see table 1)

Расчет индексов функционального разнообразия. Для расчета индексов (FRic, Feve, Fdis, Fdiv и RaoQ) 
используем пакет FD, а для построения графиков – sciplot, reshape2 и PMCMRplus. Таблицу со значения-
ми видовых признаков преобразуем в матрицу расстояний (используем расстояние Гауэра). Обилия видов 
логарифмируем для снижения значимости видов с наиболее высокой численностью. Так как у нас есть 
нулевые значения, а логарифм 1 = 0, преобразование выполним как log(abund+1). После вычисления ин-
дексов построим корреляционную матрицу для выявления индексов коррелирующих между собой и по-
следующего исключения их из анализа. Обратите внимание, что для данных расчетов таблицу обилия 
видов необходимо транспонировать (используем команду t). Программный код для вычисления индексов 
выглядит следующим образом: 

dist_matrix_1 <- gowdis(traits) 
fd_results <- dbFD(x = dist_matrix_1, a = t(log(abund+1)), message = F, calc.CWM = F, stand.Fric = T)
important.indices <- cbind(fd_results$nbsp, fd_results$Fric, fd_results$Feve, fd_results$Fdiv, fd_

results$Fdis, fd_results$RaoQ)
colnames(important.indices) <- c(“NumbSpecies”, “Fric”, “Feve”, “Fdiv”, “Fdis”, “Rao”)

write.csv2(important.indices, “ C:\\Users\\Data\\res_FD.csv”, row.names = TRUE)
Получаем таблицу со значениями индексов функционального разнообразия (рис. 5).

Рис. 5. Фрагмент таблицы значений индексов функционального разнообразия (скриншот RStudio)

Fig. 5. Fragment of the table of values ​​of functional diversity indices (screenshot RStudio)
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Далее построим корреляционную матрицу для выявления корреляций между индексами (рис. 6).
Pairs(important.indices, pch = 20)

Рис. 6. Корреляционная матрица индексов функционального разнообразия

Fig. 6. Correlation matrix of functional diversity indices

Матрица корреляций показывает, что Fric положительно коррелирует с количеством видов, как и ожи-
далось, а Fdis и Rao дают очень похожие результаты. Поэтому Fdis исключаем из анализа. В большинстве 
исследований для характеристики функциональной дивергенции используют один из индексов. Чаще все-
го это – индекс квадратичной энтропии Rao. Для визуализации различий индексов в разных биотопах по-
строим диаграммы размаха. 

Fric <- FD_DB[1:10, 1, drop = F] # выбираем номера строк первого биотопа и указываем номер столбца, 
из которого нужно взять данные

Fric$SosnCher <- FD_DB[11:20, 1] # аналогично делаем для второго и третьего биотопа
Fric$SosnSphag <- FD_DB[21:30, 1]
colnames(Fric) <- c(“СМ”, “СЧ”, “СС”)
rownames(Fric) <- NULL
boxplot(as.matrix(Fric), xlab = expression(bold(“Местообитания”)), 

ylab = expression(bold(“Функциональное богатство (Fric)”)), col = hab_col,border = hab_col_wiskers) 
#не забываем представить полученный датафрейм в  виде матрицы с  помощью команды as.matrix

Таким способом мы построили диаграмму размаха для индекса Fric. Для построения диаграмм для 
каждого индекса алгоритм остается прежним.

Диаграммы размаха (рис. 7) демонстрируют, что сосняки мшистые отличаются наиболее высокими 
показателями функционального богатства, выравненности и  дивергенции по показателю квадратичной 
энтропии Рао. 

Исследования взаимосвязей между функциональными признаками и факторами окружающей сре-
ды. Для исследования взаимосвязей между функциональными признаками и  переменными окружа-
ющей среды используем комбинацию методов RLQ и  четвертого угла (Fourth-Corner). Анализ RLQ 
выполняли с использованием 3 таблиц: «R» (переменные окружающей среды), «Q» (функциональные 
признаки) и «L» (обилие видов). Отсюда название метода RLQ. Для данного анализа в R разработан 
пакет ade4 [23].
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Рис. 7. Значения индексов функционального разнообразия в трех местообитаниях

Fig. 7. Values ​​of functional diversity indices in three habitats

Предварительным этапом анализа RLQ является проведение отдельного анализа каждой таблицы. 
К таблице обилия видов применяется анализ соответствий (ординация СА) (функция dudi.coa). Для дан-
ных о видовых признаках используем функцию dudi.hillsmith, так как все переменные не являются количе-
ственными. В противном случае для таблиц с количественными переменными обычно применяют анализ 
главных компонент (функция dudi.pca). Таблица переменных среды содержит как количественные, так 
и категориальные переменные. В этом случае также используется функция dudi.hillsmith, позволяющая 
учитывать сочетание различных типов переменных. 

L_matrix <- dudi.coa(abund, scannf = FALSE) 
R_matrix <- dudi.hillsmith(env, row.w = L_matrix$lw, scannf = FALSE) 
Q_matrix <- dudi.hillsmith(traits, row.w = L_matrix$cw, scannf = FALSE) 
Таким способом мы получили на основе наших исходных таблиц три новых базы данных, которые 

будем использовать в дальнейшем анализе. Код для выполнения собственно анализа RLQ выглядит сле-
дующим образом:
rlq<- rlq(R_matrix, L_matrix, Q_matrix, scannf = FALSE)

summary(rlq)
Получаем результаты анализа RLQ
Projected inertia (%):

 Ax1 Ax2 Ax3 Ax4 Ax5 
95.543969 4.424505 0.015277 0.011512 0.003605 
Eigenvalues decomposition:
 Eig covar sdR sdQ corr
1 13.9914141 3.7405099 1.911287 2.139210 0.9148534
2 0.6479225 0.8049363 1.369884 1.615538 0.3637143
Inertia & coinertia R (R_matrix):
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 Inertia max ratio
1 3.653019 3.710072 0.9846221
12 5.529602 5.531854 0.9995928
Inertia & coinertia Q (Q_matrix):

 Inertia max ratio
1 4.576218 4.652629 0.9835768
12 7.186182 8.433556 0.8520940
Correlation L (L_matrix):

 Corr max ratio
1 0.9148534 0.9754438 0.9378842
2 0.3637143 0.5619825 0.6471986
Прогнозируемая инерция (projected inertia) – это величина коинерции, объясняемая ординацией анали-

за RLQ, который присваивает баллы видам, биотопам, видовым признакам и переменным окружающей 
среды вдоль ортогональных осей и дает графическое представление их соотношений. Первая ось RLQ 1 
объясняет 95,54 % ковариации. Следовательно, логично интерпретировать только баллы первой оси (но 
аналогичную визуализацию можно провести и для последующих осей).

Далее выполним ординацию по трем таблицам измеренных факторов среды и видовых признаков. Ана-
лиз RLQ использует коэффициенты ($c1) для получения линейной комбинации признаков (оценки видов 
$lQ) и коэффициенты ($l1) для получения линейной комбинации переменных окружающей среды (оценки 
участков $lR).

s.arrow(rlq$l1)
s.arrow(rlq$c1)
s.label(rlq$c1, boxes = FALSE)

Рис. 8. Диаграммы RLQ-ординации: а) переменные среды, б) видовые признаки, в) обилие видов

Fig. 8. RLQ-ordination diagrams: a) environmental variables, b) species traits, c) species abundances

В нашем примере взаимосвязи между видовыми признаками и переменными окружающей среды мож-
но суммировать с помощью первых двух осей RLQ (95,54 % и 4,42 % кросс-ковариации между призна-
ками и факторами среды для осей 1 и 2 соответственно). Левая (отрицательная) часть первой оси RLQ 
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идентифицирует виды (Pterostichus diligens, P. rhaeticus, P. minor, Agonum ericeti, рис. 8в), гигрофильные, 
средних размеров, зимующие на стадии имаго, приуроченные к заболоченным местообитаниям (рис. 8б). 
Эти виды встречались в условиях повышенной влажности, при возрастании видового богатства растений, 
их проективного покрытия и высоты (рис. 8а). Правая часть оси выделяет мезофильные виды, приурочен-
ные к лесам, зимующие на стадии личинки. Они ассоциированы с повышением рН и концентрации солей 
в почве. В их числе Cychris caraboides, Carabus coriaceus, Calathus micropterus, C. erratus и др. Вторая ось 
RLQ очертила круг эвритопных видов, способных к полету, которые не являются специализированными 
обитателями лесов и в наибольшей степени могут быть мигрантными. Среди них макроптерные виды 
родов Amara и Harpalus, а также эврибионт открытых пространств Poecilus cupreus.

Далее сделаем анализ четвертого угла. Сначала мы провели многомерный тест для оценки общей зна-
чимости взаимосвязей между видовыми признаками и измеренными факторами среды. Он базируется на 
двух моделях, которые позволяют избежать статистические ошибки I и II рода, и представлены как модель 
2 и модель 4. Модели оценивают, влияет ли окружающая среда на распределение видов с фиксирован-
ными видовыми признаками (модель 2), и влияют ли видовые признаки на состав видовых ассамблей 
в биотопах (или в выборках, полученных в исследуемых местообитаниях) с данными факторами среды 
(модель 4). Для получения тестов без статистических ошибок применяется множественная пермутация: 
в модели 2 осуществляется перестановка выборок, то есть строк, тогда как в модели 4 – перестановка 
видов, то есть столбцов. Количество пермутаций можно указать в коде. Используемый код выглядит сле-
дующим образом:

randtest(rlq, modeltype = 6, nrepet = 9999)# мы использовали 9999 перестановок, так как большее коли-
чество будет замедлять работу 

Результаты выглядят следующим образом
 Test Obs Std.Obs Alter Pvalue

1 Model 2 14.64395 17.818370 greater 0.0001
2 Model 4 14.64395 2.922085 greater 0.0057
Так как для двух моделей р < 0,05, измеренные факторы среды значимо влияли на распределение видо-

вых признаков в трех исследованных типах леса (модель 2: 0.0001; модель 4: p = 0.0057). Далее выполняем 
собственно анализ четвертого угла. В программном коде используем тип статистики «D2». Данный тип 
применяется при сочетании переменных различных типов и является универсальным. 

fort_1 <- fourthcorner(env, abund, traits, modeltype = 6, p.adjust.method.G = “none”, p.adjust.method.D = 
“none”, nrepet = 9999)

fort_adj<- p.adjust.4thcorner (fort_1, p.adjust.method.G = “fdr”, p.adjust.method.D = “fdr”) # корректируем 
значение р-уровня с помощью функции p.adjust.4thcorner 

plot(fort_adj, alpha = 0.05, type = “table”, stat = “D2”)
Получаем диаграмму, которая демонстрирует значимые связи между видовыми признаками и факто-

рами среды. Синие ячейки соответствуют отрицательным зависимостям, а  красные – положительным. 
Далее получаем таблицу корреляций между первыми двумя осями RLQ для градиентов окружающей сре-
ды (A×R1/A×R2) и признаками видов, корреляционную таблицу между первыми двумя осями RLQ для 
видовых признаков (A×Q1 и A×Q2) и переменными окружающей среды. Программный код выглядит сле-
дующим образом:

fortAxR<- fourthcorner.rlq(rlq, modeltype = 6, typetest = “Q.axes”, nrepet = 9999, 
p.adjust.method.G = “fdr”, p.adjust.method.D = “fdr”)
print(fortAxR, stat = «D2»)#используем для просмотра таблиц числовых результатов
fortAxQ<- fourthcorner.rlq(rlq, modeltype = 6, typetest = “R.axes”, nrepet = 9999, 
p.adjust.method.G = “fdr”, p.adjust.method.D = “fdr”)
print(fortAxQ, stat = «D2»)#используем для просмотра таблиц числовых результатов
plot(fortAxR, alpha = 0.05, type = “table”, stat = “D2”)#
plot(fortAxQ, alpha = 0.05, type = “table”, stat = “D2”)
Анализ четвертого угла продемонстрировал, что градиенты окружающей среды на уровне фитоцено-

тических показателей (проективное покрытие, видовое богатство и  высота растений) и  влажности по-
чвы отрицательно связаны с первой «осью признаков» (A×Q1) (рис. 9в), и эта ось связана с адаптацией 
видов к режиму влажности (рис. 9б). Напротив, две переменные среды на уровне показателей почвы (рН 
и концентрация солей) положительно связаны с этой осью (рис. 9в). Вторая ось (A×cR2) не продемон-
стрировала значимых зависимостей. Корреляции видовых признаков с определенными факторами среды 
продемонстрированы на рис 9а. Таким образом, графические представления результатов анализа RLQ 
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дают понятие о многомерной структуре взаимосвязи видовых признаков и факторов среды, которые до-
полняют результаты анализа четвертого угла, базирующиеся на парных корреляциях видовых признаков 
и факторов среды.

Рис. 9. Результаты комбинированного подхода, сочетающего анализ «четвертого угла» и анализ RLQ: a – корреляционная таблица 
бивариантных взаимосвязей между каждым признаком и каждой переменной окружающей среды; б – таблица корреляций между 

первыми двумя осями RLQ для градиентов окружающей среды (AxR1/AxR2) и признаками видов; в – корреляционная таблица 
между первыми двумя осями RLQ для видовых признаков (AxQ1 и AxQ2) и переменными окружающей среды

Fig. 9. Results of the approach combining the fourth corner analysis and the RLQ analysis:  
a – correlation table of the bivariate relationships between each trait and each environmental variable;  

b – correlation table between the first two RLQ axes for environmental gradients (A×R1/A×R2) and species traits;  
c – correlation table between the first two RLQ axes for species traits (A×Q1 and A×Q2) and environmental variables

Заключение
В наши дни R является общепризнанным стандартом в научных публикациях в мире и мощным ин-

струментом анализа данных. Однако у биологов возникает проблема с написанием программного кода. 
Несмотря на то что в последнее время появилось много литературы на русском языке по R, отдельные 
вопросы требуют более детального рассмотрения. В частности, методика оценки функционального раз-
нообразия. За последнее десятилетие интерес к функциональной экологии значительно возрос во всем 
мире. Разработан целый ряд индексов и методов многомерного анализа для исследований функциональ-
ного разнообразия, которые в основном базируются на пакетах статистической среды R. Предложенный 
программный код и последовательность этапов оценки функционального разнообразия будут полезны для 
широкого круга исследователей экологии сообществ насекомых и биоразнообразия.
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