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Исследовано соотношение эдафических факторов и пространственных переменных в 
структурировании сообщества почвенных мезопедобионтов дерново-боровой почвы на арене р. Днепр 
в пределах природного заповедника «Днепровско-Орельский». Исследовательский полигон состоит из 
7 трансект; каждая трансекта составлена из 15 пробных точек. Расстояние между рядами в полигоне 
составляет 3 м. В каждой точке были сделаны почвенно-зоологические пробы для количественного 
учета почвенной мезофауны, описана растительность, измерена твердость, плотность, влажность и 
температура почвы и установлен её фракционный состав. Установлено, что мезопедобионты песчаной 
степи на арене р. Днепр находятся в экстремальных условиях, что отражается в низком уровне 
численности и видового богатства сообщества почвенной мезофауны. Статистически значимыми 
предикторами структуры сообщества почвенных животных являются шесть главных компонент, из 
которых одна относится к категории растительных факторов, одна – к категории твердости почвы и 
пять – к эдафическим факторам. Пространственные PCNM-переменные обладают значительно 
большей предсказательной способностью для описания структуры сообщества мезопедобионтов, чем 
эдафические факторы. Значительная компонента варьирования эдафических переменных также 
является пространственно структурированной. Пространственные PCNM-переменные представляют 
различные иерархические уровни пространственной организации сообщества мезопедобионтов. 
Широкомасштабная и в меньшей степени – среднемасштабная компоненты отражают варьирование 
пространственно структурированных факторов среды. Детальномасштабная компонента отражает 
нейтральный аспект структурирования сообщества. 
 
Ключевые слова: почвенная мезофауна, эдафические факторы, пространственные переменные, 
теория ниши, теория нейтрального разнообразия. 
 
Просторова організація угруповання мезопедобіонтів дерново-борового 

ґрунту на арені р. Дніпро 
О.В.Жуков, О.М.Кунах, В.О.Новікова 

 
Досліджено співвідношення едафічних факторів і просторових змінних у структуруванні угруповання 
ґрунтових мезопедобіонтів дерново-борового ґрунту на арені р. Дніпро в межах природного заповіднику 
«Дніпровсько-Орільський». Дослідницький полігон складається з 7 трансект; кожна трансекта складена 
з 15 пробних точок. Відстань між рядами в полігоні становить 3 м. У кожній точці були зроблені 
ґрунтово-зоологічні проби для кількісного обліку ґрунтової мезофауни, описана рослинність, виміряна 
твердість, щільність, вологість і температура ґрунту та визначено його фракційний склад. Установлено, 
що мезопедобіонти піщаного степу на арені р. Дніпро перебувають в екстремальних умовах, що 
відбивається у низькому рівні чисельності та видового багатства угруповання ґрунтової мезофауни. 
Статистично значущими предикторами структури угруповання ґрунтових тварин є шість головних 
компонент, з яких одна належить до категорії рослинних факторів, одна – до категорії твердості ґрунту 
та п'ять – до едафічних факторів. Просторові PCNM-змінні демонструють значно більшу прогностичну 
цінність для описання структури угруповання мезопедобіонтів, ніж едафічні фактори. Значна 
компонента варіювання едафічних змінних також є просторово структурованою. Просторові PCNM-
змінні представляють різні ієрархічні рівні просторової організації угруповання мезопедобіонтів. 
Широкомасштабна та у меншому ступені – середньомасштабна компоненти відбивають варіювання 
просторово структурованих факторів середовища. Детальномасштабна компонента відбиває 
нейтральний аспект структурування угруповання. 
 
Ключові слова: ґрунтова мезофауна, едафічні фактори, просторові змінні, теорія ніші, теорія 
нейтрального різноманіття. 
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The spatial organization of mesopedobionts community of sod pinewood 
soils on the arena of the river Dnepr 

A.V.Zhukov, O.N.Kunah, V.A.Novikova 
 

The role of the edaphic factors and spatial variables in structuration of mesopedobionts community of sod 
pinewood soils on the arena of the river Dnepr within natural reserve "Dneprovsko-Orelsky" has been 
investigated. The research range consists of 7 transects, and each is made of 15 sample points. The distance 
between numbers in range makes 3 m. In each point soil-zoological tests for the quantitative account of soil 
mesofauna have been made, the vegetation has been described, penetration resistance, density, humidity 
and temperature of soil have been measured and its fractional structure has been established. 
Mesopedobionts of sandy steppe on the arena of the river Dnepr have been established to be in extreme 
conditions that is reflected by low level of abundance and species riches of the community of soil mesofauna. 
Six principal components have been found to be significant predictors of the mesopedobionts community 
structure from which one concerns a category of vegetative factors, one – to a category of soil penetration 
resistance and five – edaphic factors. Spatial PCNM-variables have been revealed as being much more 
predictive for the description of mesopedobionts community structure than edaphic factors. Considerable 
component of edaphic variables variation also is spatially structured. Spatial PCNM-variables represent 
various hierarchical levels of the spatial organization of mesopedobints community. Broad-scale and to a 
lesser degree – medium-scale components reflect a variation of spatially structured factors of environment. 
Fine-scale component reflects neutral aspect of community structuration. 
 
Key words: soil mesofauna, edaphic factors, spatial variables, niche theory, neutral diversity theory. 
 
Введение 
Пространственные и экологические градиенты оказывают влияние на пространственную 

вариацию видового богатства и структуры сообщества (Hubbell, 2001; Lawton, 1999). Оценка роли 
каждого из этих факторов находит свое выражение в дебатах между сторонниками теории 
экологической ниши и теории нейтрального разнообразия (Adler et al., 2007; Clark, 2012; Hubbell, 
2001). Разделение переменных среды и пространственных дескрипторов, полученных на 
основании географических координат, на индивидуальные и комбинированные компоненты, а 
затем выяснение, как эти данные коррелируют с изменчивостью состава сообщества или его 
разнообразием (так называемое фракционирование вариации, Borcard et al., 1992; Legendre et al., 
2009), позволяет выявить роль нейтральных и ниша-зависимых механизмов (Murphy et al., 2015). 
Пространственная автокорреляция не может быть объяснена факторами среды и 
рассматривается как результат действия нейтральных механизмов, таких как специфичное 
ограничение дисперсии (Hu et al., 2013; Legendre et al., 2009; Siefert et al., 2013). Следует отметить, 
что полное отнесение вариации, объясненной с помощью пространственных дескрипторов, к 
нейтральным механизмам не является оправданным, так как эта компонента не может быть 
отделена от не измеренных пространственно структурированных переменных. Также вариация, 
которая полностью отнесена только лишь к переменным среды, может случайно отражать 
паттерны, действительно возникающие вследствие нейтральных процессов (Anderson, 2011; 
Murphy et al., 2015).  

Экологические процессы определяются воздействиями на различных масштабных уровнях, 
которые находятся в диапазоне от локального до глобального (Жуков и др., 2013а; Legendre, 
1993). В естественных сообществах наблюдаемые пространственные паттерны являются 
результатом действия факторов окружающей среды, определяются биологическими и/или 
историческими причинами (Жуков и др., 2013б; Dray et al., 2006). Действие этих причин не 
является взаимоисключающим, а скорее является комплементарным (Jiménez et al., 2014). 
Существование пространственных структур сообществ видов предполагает действие, по меньшей 
мере, одного из структурирующих факторов. К числу таких факторов можно отнести 
пространственно распределенные факторы среды, которые приводят к структурированию 
сообщества в соответствии с теорией экологической ниши (Hutchinson, 1957, 1965). Также важно 
отметить, что виды группируются на некоторых пространственных уровнях в результате 
межвидовых взаимодействий (Жуков, Губанова, 2015; Belyea, Lancaster, 1999; Schoener, 1974; 
Wilson, Habiba, 1995). Межвидовые взаимодействия могут привести к двум противоположным 
типам динамики. Сильные взаимодействия могут сделать сообщество либо детерминистским, 
либо исторически обусловленным (Chase, 2003). Исторические обстоятельства в соответствии с 
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теорией нейтральности (Ellwood et al., 2009) или стохастические вариации в истории появления 
видов в сообществе (Drake, 1990, Weslien et al., 2011) могут оказать существенное влияние на 
сообщество. Однако идиосинкратичность исторических эффектов представляет значительное 
препятствие для предсказания динамики экосистемных функций (Fukami et al., 2010). Очень важно 
оценить, вклад какого из процессов является наибольшим, особенно с учетом того, что 
исторические процессы и история перемещения видов в данный момент времени не наблюдаемы 
(Fukami, 2010; Jiménez et al., 2014). Решение этой проблемы может находиться в исследовании 
пространственных масштабов, в пределах которых имеет значение история формирования 
комплексов живых организмов. В соответствии с детерминистской точкой зрения, условия 
окружающей среды определяют то, какой из видов регионального пула останется в сообществе в 
результате видовых взаимодействий. В этом случае история иммиграции не влияет на финальную 
композицию видов. Если же сообщество является исторически обусловленным, то условия среды 
не определяют единственное климаксовое сообщество (Fukami, 2010). Роль для сообщества таких 
пространственных характеристик, как размер пятен, где сообщество представлено, уровень их 
изоляции и пространственная гетерогенность, зависит от пространственного масштаба 
способности видов к перемещению (Cadotte, Fukami, 2005). 

Геостатистика дает возможность оценить пространственное варьирование свойств среды и 
почвенных организмов (Rossi, 2003; Rossi et al., 1996). Однако для моделирования 
пространственных структур на различных масштабных уровнях необходимы другие статистические 
инструменты, к числу которых относится анализ главных координат матрицы соседства (principal 
coordinates of neighbor matrices – PCNM) (Borcard, Legendre, 1994; Borcard et al., 2004; Dray et al., 
2006). Этот подход позволяет связать варьирование свойств среды со структурой сообщества на 
различных пространственных уровнях (Borcard, Legendre, 1994; Rossi et al., 1996). 

Сообщества почвенных организмов структурированы в силу их ответа на пространственную 
изменчивость почвенных ресурсов (Blanchet et al., 2013; Decaëns et al., 2009; Drake, 1990; Jiménez 
et al., 2012), что позволяет сосуществовать конкурирующим видам в пределах некоторого участка 
пространственно гетерогенной среды (Amarasekare, 2003; Jiménez et al., 2012). Показано, что 
почвенные беспозвоночные формируют пространственные паттерны, которые изменяются в 
диапазоне от размеров отдельных агрегатов (Ettema, Yeates, 2003) до размеров отдельных 
растений (Rossi et al., 1996), сельскохозяйственных полей и естественных экосистем (Decaëns, 
Rossi, 2001; Rossi, 2003; Whalen, 2004). Отдельные виды различаются по степени агрегации 
(McArdle et al., 2004), поэтому нейтральные процессы могут наблюдаться на различных 
масштабных уровнях для различных видов (Anderson, 2011). 

Была оценена взаимосвязь свойств среды и сообществ дождевых червей с учетом 
многомасштабного взаимодействия (Jiménez et al., 2014). Показано, что отношения между 
пространственной организацией сообщества дождевых червей и почвенных свойств 
демонстрируют многоуровневый характер. Среди почвенных свойств, которые описывают 
вложенную структуру популяций в пределах многоуровневого градиента, можно выделить 
детальномасштабную (<10 м) и среднемасштабную (10–20 м) компоненты. Почвенные свойства 
описывают 1–48 % изменчивости пространственной вариации сообществ дождевых червей 
(Jiménez et al., 2014). 

Изучение функциональной структуры сообщества мезопедобионтов дерново-боровой почвы 
арены р. Днепр позволило установить, что этот экотоп представляет собой экстремальное 
местообитание для почвенных животных в сравнении с другими почвами арены (Жуков и др., 
2016). Преобладающий экологический облик сообщества охарактеризован как степной, 
ксерофильный, олиготрофоценоморфический. В топоморфической структуре отсутствуют норники, 
а в трофоморфической – сапрофаги. Ключевым аспектом структурирования сообщества 
почвенной мезофауны является дифференцирование по трофическому признаку.  

Целью настоящего исследования является установить соотношение эдафических факторов 
и пространственных переменных в структурировании сообщества почвенных мезопедобионтов 
дерново-боровой почвы на арене р. Днепр в пределах природного заповедника «Днепровско-
Орельский». 
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Материал и методы 
Исследования проведены в апреле-мае 2014 г. в природном заповеднике «Днепровско-

Орельский». Исследуемый полигон заложен на участке, который находится на арене р. Днепр 
(48°30'47.26"С, 34°49'36.49"В). Полигон состоит из 7 трансект. Каждая трансекта составлена из 15 
пробных точек. Расстояние между рядами в полигоне составляет 3 м. Полигон расположен в 
направлении с юга на север. Начальные пробные точки полигона находятся у основания дюнного 
всхолмления. Полигон своей правой частью заходит на дюну, а его левая часть эту дюну огибает. 
На вершине дюны находится чернокленовый кустарник. У основания дюны расположены 
несколько отдельно стоящих сосен. Преобладающий тип растительности – песчаная степь.  

В каждой точке были сделаны почвенно-зоологические пробы размером 0,25×0,25 м для 
количественного учета почвенной мезофауны. Для уточнения видового списка сообщества 
проведены сборы животных альтернативными способами. В центральной части полигона были 
размещены ловушки Барбера (три стеклянных банки 0,5 л были расставлены на вершинах 
равностороннего треугольника с величиной стороны 3 м, фиксатор – концентрированный раствор 
соли и этиленгликоль). Также проведено обследование скоплений подстилки и других 
растительных остатков. 

В пределах каждого квадрата размером 3×3 м было проведено описание растительности. 
Измерение твердости почв производились в полевых условиях с помощью ручного пенетрометра 
Eijkelkamp на глубину до 50 см с интервалом 5 см. Средняя погрешность результатов измерений 
прибора составляет ±8 %. Измерения производились конусом с размером поперечного сечения 
2 см2. В пределах каждой точки измерения твердости почвы производились в однократной 
повторности. Почвенную температуру измеряли в период с 13 до 14 часов цифровыми 
термометрами WT-1 (ПАО «Стеклоприбор», http://bit.steklopribor.com, точность – 0,1°С) на глубине 
5–7 см. Измерения температуры сделаны в трехкратной повторности в каждой пробной точке. 
Фракционную структуру оценили методом сухого просеивания по Савинову, плотность почвы – по 
Качинскому, влажность почвы – весовым методом (Вадюнина, Корчагина, 1986). 

Прямой выбор переменных среды или пространственных переменных выполнен с помощью 
функции forward.sel в пакете Packfor (доступен по адресу http://www.bio.umontreal.ca/legendre/). 
Процедура прямого выбора позволяет отобрать переменные со значимым (р<0,05 после 999 
пермутаций) вкладом в объясненную вариацию сообщества почвенных животных (Blanchet et al., 
2008). Только отобранные переменные использовались для дальнейшего анализа. 

Фракционирование вариации (Borcard et al., 1992) выполнено для количественной оценки 
пропорций вариации композиции сообщества, которые объясняются совокупностью переменных 
среды или пространственных переменных. Откорректированные значения R2 позволили вычислить 
чистую компоненту окружающей среды, чистую пространственную компоненту и смешанную 
пространственную и средовую компоненты варьирования сообщества.  

Статистические расчеты проведены с помощью программы Statistica 7.0 и программной 
оболочки Project R "R: A Language and Environment for Statistical Computing" (http://www.R-
project.org/). Оценивание доверительных интервалов и стандартного отклонения численности 
почвенных животных было произведено с помощью бутстреп-подхода и выполнено средствами 
пакета bootES (Kirby, Gerlanc, 2013). Процедура анализа избыточности, PCNM-анализа и 
процедура прямого выбора (функция forward.sel) выполнены с помощью пакета vegan (Oksanen et 
al., 2011). 

Фитоиндикационные шкалы приведены по Я.П.Дидуху (Didukh, 2011). К эдафическим 
фитоиндикационным шкалам относятся показатели гидроморф (Hd), переменности увлажнения 
(fH), аэрации (Ae), режима кислотности (Rc), солевого режима (Sl), содержания карбонатных солей 
(Ca), содержания усвояемых форм азота (Nt). К климатическим шкалам относят показатели 
терморежима (Tm), омброрежима (Om), криорежима (Cr) и континентальности климата (Kn). 
Помимо указанных, выделяется ещё шкала освещения (Lc), которую характеризуют как 
микроклиматическую шкалу. Экоморфы растений приведены по А.Л.Бельгарду (1950) и 
В.В.Тарасову (2012). Ценоморфы представлены степантами, пратантами, псаммофитами, 
сильвантами и рудерантами. Степанты и сильванты составляют основную часть растительного 
покрова (76,51 и 16,39% соответственно), поэтому именно эти экоморфы использованы как 
предикторы твердости почвы (переменные St и Pr – проективное покрытие соответствующих 
экоморф в %). Гигроморфы представлены ксерофитами (уровень влажности 1), мезоксерофитами 
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(уровень влажности 2), ксеромезофитами (уровень влажности 3), мезофитами (уровень влажности 
4), гигромезофитами (уровень влажности 5). Уровень влажности по гигроморфической структуре 
(Hygr) оценен как: 

 

𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇ℎ_𝐵𝐵 =  
∑ (𝑗𝑗×𝑃𝑃𝑗𝑗)𝑗𝑗=𝑁𝑁
𝑗𝑗=1

100
, 

 
где i – уровень влажности; Pi – проективное покрытие растений соответствующей гигроморфы. 

Трофоморфы представлены олиготрофами (уровень трофности 1), мезотрофами (уровень 
трофности 2) и мегатрофами (уровень трофности 3). Уровень трофности по трофоморфической 
структуре (Troph_B) оценен как:  

 

 Troph_B =  
∑ (j×Pj)
j=N
j=1

100
, 

 
где j – уровень трофности; Pj – проективное покрытие растений соответствующей трофоморфы. 

Гелиоморфы представлены гелиосциофитами (уровень освещения 2), сциогелиофитами 
(уровень освещения 3), гелиофитами (уровень освещения 4). Уровень освещения по 
геолиоморфической структуре (Hel) оценен как: 

 

𝐻𝐻𝐻𝐻𝐻𝐻 =  ∑ (𝑧𝑧×𝑃𝑃𝑧𝑧)𝑧𝑧=𝑁𝑁
𝑧𝑧=1
100

 , 
 

где z – уровень освещения; Pz – проективное покрытие растений соответствующей гелиоморфы. 
 
Результаты и обсуждение 
Характеристика таксономического разнообразия сообщества мезопедобионтов изучаемого 

полигона представлена в табл. 1. 
В почве исследуемого полигона при ручной разборке проб было обнаружено 29 видов 

почвенных животных. Дополнительные способы отлова (ловушки Барбера, осмотр разлагающихся 
остатков деревьев, коры, подстилки) позволили установить список животных из 40 видов. 
Плотность почвенной мезофауны изученного полигона составляет 68,86±14,62 экз./м2.  

Доминирующей группой по численности и самой разнообразной являются насекомые – 
личинки и имаго, которые в среднем составили 79,01% от суммарной численности сообщества. 
Следующей по значимости в сообществе группой являются пауки, которые составляют 17,92% от 
суммарной численности сообщества. Значительно реже встречаются губоногие многоножки, 
представленные собственно почвенным видом Pachymerium ferrugineum (составляют 2,21% от 
численности сообщества) и подстилочным видом Lithobius forficatus, который был обнаружен с 
помощью ловушек Барбера. Моллюски, которые представлены Cochlicopa lubrica и Succinella 
oblonga, составляют 0,87% от численности сообщества. 

Среди всего сообщества почвенных животных личиночные стадии составляют 40,06%. 
Личинки (ювенильные формы) были установлены только для насекомых, среди которых эта 
возрастная стадия составляет 73,64%.  

Наиболее разнообразной и обильной группой насекомых являются чернотелки. Они 
представлены 9 видами, среди которых наиболее многочисленными являются имаго Tentyria 
nomas и личинки Podonta daghestanica. Суммарная численность Tenebrionidae составляет 
12,04±3,07 экз./м2. Среди чернотелок личинки составляют 40,45% по численности. 

Семейству Tenebrionidae в сообществе немного уступает семейство Melolonthidae, которое 
представлено только личиночной фазой Anoxia pilosa с численностью 8,53±1,41 экз./м2.  

Важным компонентом сообщества мезопедобионтов являются жужелицы, которые 
представлены 7 видами. В сборах установлены личиночные и имагинальные стадии Calathus 
ambiguus. Численность жужелиц составляет 7,02±1,34 экз./м2, среди которых 2,14% составляют 
личинки. Дополнительными способами лова установлены Calosoma inquisitor и вид, который 
включен в Красную книгу Украины, – Carabus hungaricus. 
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Семейство Elateridae представлено двумя видами на личиночной фазе – Selatosomus aeneus 
и Cardiophorus cinereus. Численность проволочников составляет 5,94±1,39 экз./м2. С помощью 
ловушек Барбера установлен имаго Prosternon tessellatum. Также с помощью ловушек Барбера 
установлены два представителя семейства Dermestidae – Dermestes laniarius и D. undulates и два 
представителя семейства Silphidae – Nicrophorus investigator и N. vespillo.  

Одним видом представлены семейства Byrrhidae, Chrysomelidae, Curculionidae, Staphylinidae, 
Lucanidae, Scarabaeidae, Asilidae, Tabanidae. До уровня семейства определены личинки семейства 
Noctuidae. 

Также следует отметить наличие в сообществе представителя позвоночных, который по 
формальным признакам может быть отнесен к мезопедобионтам – чесночницу обыкновенную 
(Pelobates fuscus).  

 
Таблица 1. 

Видовой состав и обилие почвенной мезофауны 

Таксоны 
Численность 

Среднее ± ст. ошибка 
Доверительный интервал 

–95% + 95% 
Тип Arthropoda     
Класс Arachnida     
Отряд Araneae     
Семейство Lycosidae    

Lycosidae spp. 12,34±1,21 10,21 14,93 
Класс Chilopoda     
Отряд Geophilomorpha     
Семейство Geophilidae    

Pachymerium ferrugineum (C.L.Koch 1835) 1,52±0,55 0,61 2,74 
Lithobius (Lithobius) forficatus (Linnaeus 1758) +   

Класс Insecta     
Отряд Coleoptera     
Семейство Byrrhidae    

Byrrhus (Byrrhus) pilula (Linnaeus 1758) (larv.) 1,83±0,56 0,91 3,05 
Семейство Carabidae    

Amara sp. 0,39±0,07 0,27 0,55 
Calathus (Calathus) ambiguus (Paykull, 1790) 2,59±0,45 1,78 3,68 
Calathus (Neocalathus) melanocephalus (Linnaeus, 1758) 0,13±0,02 0,09 0,18 
Calosoma (Calosoma) inquisitor (Linne 1758) 3,11±0,54 2,14 4,42 
Carabus (Pachystus) hungaricus scythus Motschulsky, 1847 0,65±0,11 0,45 0,92 
Calathus (Calathus) ambiguus (Paykull, 1790) (larv.) 0,15±0,15 0,00 0,46 
Calosoma (Calosoma) inquisitor (Linne 1758) +   

Семейство Chrysomelidae    
Chrysomelidae spp. (larv.) 3,20±0,91 1,68 5,18 

Семейство Curculionidae    
Otiorrhynchus sp. (larv.) 4,11±0,81 2,44 5,79 

Семейство Dermestidae    
Dermestes (Dermestinus) laniarius Illiger 1801 +   
Dermestes (Dermestinus) undulatus Brahm, 1790 +   

Семейство Elateridae    
Selatosomus (Selatosomus) aeneus (Linnaeus 1758) (larv.) 1,22±0,41 0,46 1,98 
Cardiophorus (Dicronychus) cinereus (Herbst, 1784)(larv.)  4,72±0,98 3,05 6,86 
Prosternon tessellatum (Linnaeus 1758) +   
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Примечание: + – альтернативный способ лова. 
 
Параметры среды обитания почвенных животных представлены 54 переменными: 35 

эдафических показателей и 19 показателей растительного покрова. Большое число переменных и 
их взаимная корреляция делает обоснованным проведение анализа главных компонент как 
процедуры снижения размерности признакового пространства. Следует отметить, что полученные 
новые переменные являются ортогональными, т.е. статистически независимыми (табл. 2).  

Семейство Lucanidae    
Dorcus parallelipipedus (Linnaeus, 1758) (im.) +   

Семейство Staphylinidae    
Staphylinidae spp. (im.) 0,30±0,21 0,00 0,76 

Семейство Tenebrionidae    
Podonta daghestanica Reitter 1885 (larv.) 3,35±0,86 1,83 5,18 
Anatolica eremita (Steven, 1829) (im.) 1,83±0,49 0,91 2,90 
Anatolica eremita (Steven, 1829) (larv.) 0,54±0,27 0,15 1,10 
Crypticus quisquilius (Linnaeus 1761) (larv.) 1,22±0,42 0,46 1,98 
Blaps halophila Fischer, 1822  0,06±0,01 0,04 0,08 
Pimelia subglobosa (Pallas 1781) 0,30±0,06 0,19 0,42 
Platyscelis polita (Sturm 1807) 0,41±0,08 0,26 0,59 
Prosodes obtusa (Fabricius 1798) 0,36±0,07 0,22 0,51 
Tentyria nomas (Pallas 1781) 3,97±0,81 2,49 5,67 

Семейство Melolonthidae    
Anoxia pilosa (Fabricius 1792) (larv.) 8,53±1,41 6,10 11,58 

Семейство Scarabaeidae    
Onthophagus (Palaeonthophagus) ovatus (Linnaeus, 1767) +   

Семейство Silphidae    
Nicrophorus investigator (Zetterstedt, 1824) +   
Nicrophorus vespillo (Linnaeus 1758) +   

Отряд Diptera     
Семейство Therevidae    

Thereva sp. (larv.) 1,07±0,37 0,30 1,68 
Семейство Asilidae    

Cyrtopogon lateralis (Fallen 1814) (larv.) 1,22±0,52 0,30 2,44 
Семейство Tabanidae    

Tabanus sp. (larv.) 2,74±0,75 1,52 4,55 
Отряд Lepidoptera     
Семейство Noctuidae    

Agrotis sp. (larv.) 6,40±1,00 4,57 8,53 
Тип Mollusca     
Класс Gastropoda     
Отряд Pulmonata     
Семейство Cochlicopidae    

Cochlicopa lubrica (O.F. Muller 1774) 0,30±0,22 0,00 0,76 
Семейство Succineidae    

Succinella oblonga (Draparnaud 1801) 0,30±0,30 0,00 0,91 
Тип Chordata     
Класс Amphibia     
Отряд Anura     
Семейство Pelobatidae    

Pelobates fuscus (Laurenti 1768) +   
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В результате анализа выделено 13 главных компонент, собственные числа которых 
превышают 1. Главные компоненты были отнесены к одной из трех категорий: твердость почвы 
(Imp), эдафические факторы (Ed) и растительные факторы (Ph). Решение об отнесении главной 
компоненты к той или иной категории принималось на основании относительного преобладания 
первичных признаков в определении главной компоненты. Для этого рассчитывались доли 
статистически значимых признаков в рамках групп первичных признаков, т.е. твердость почвы, 
эдафические признаки и растительные признаки. Следует отметить, что отнесение главной 
компоненты к той или иной категории имеет условный характер, так как практически всегда наряду 
с преобладающим значением одной группы первичных показателей в определении главной 
компоненты также важную роль играют признаки из других групп. К категории твердости почвы 
отнесены главные компоненты 1, 5 и 13. К категории эдафических факторов отнесены главные 
компоненты 2, 4, 5, 7, 8 и 12. К категории растительных факторов отнесены главные компоненты 3, 
9, 10 и 11. 

Анализ избыточности свидетельствует о том, что факторы среды, представленные с 
помощью главных компонент, описывают 14,2% вариабельности сообщества. Процедура прямого 
выбора позволила установить, что статистически значимое влияние на структуру сообщества 
оказывают главные компоненты 1, 2, 3, 7, 8 и 12. Эти главные компоненты описывают 12,3% 
вариабельности сообщества (F=2,33, р=0,001). Факторы среды были разделены на две группы. 
Группа почвенных факторов объединяет главные компоненты 1, 2, 7, 8 и 12, а свойства 
растительного покрова представлены только главной компонентой 3. Группа почвенных факторов 
описывает 10,0% вариации сообщества (F=3,32, р=0,001). Уникальный вклад главных компонент в 
вариацию сообщества изменяется от 0,72 до 5,36% (табл. 2). Порядок главных компонент 
отражает их относительный вклад в варьирование признакового пространства показателей среды. 
Полученные результаты свидетельствуют о том, что вклад главных компонент в варьирование 
сообщества почвенных животных отличен от уровня варьирования самой главной компоненты. Эту 
особенность отражает чувствительность сообщества мезопедобионтов к действию главных 
компонент, оцененная как отношение уникального вклада главной компоненты в варьирование 
сообщества к описываемой компонентой дисперсии признакового пространства. По этому 
показателю сообщество мезопедобионтов наиболее чувствительно к главной компоненте 12 
(чувствительность 0,70), а наименее – к главной компоненте 1 (чувствительность 0,04).  

 
Таблица 2. 

Анализ главных компонент показателей среды (представлены статистически значимые 
коэффициенты корреляции, р<0,05) 

 
Показатель Главные компоненты 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 
Твердость (в МПа) на глубине 

0–5 см 0,39 –
0,20 

–
0,24 – – 0,38 –

0,36 – 0,37 – 0,28 – – 

5–10 см 0,60 –
0,22 

–
0,26 – – 0,43 –

0,24 – – – – – 0,22 

10–15 см 0,58 –
0,29 

–
0,22 – – 0,49 – – – – – – 0,29 

15–20 см 0,71 –
0,23 – – – 0,40 – – – – – – – 

20–25 см 0,79 – – – 0,22 0,31 – – – – – – – 
25–30 см 0,85 – – – 0,22 0,21 – – – – – – – 
30–35 см 0,89 – – – – – – – – – – – – 

35–40 см 0,92 – – – – – – – – – – – –
0,21 

40–45 см 0,88 – – – – – – – – – – – –
0,20 

45–50 см 0,88 – – – – – – – – – – – – 
50–55 см 0,83 – – – – – – – – – – – – 

55–60 см 0,88 –
0,21 – – – – – – – – – – – 



О.В.Жуков, О.М.Кунах, В.О.Новікова 71 
A.V.Zhukov, O.N.Kunah, V.A.Novikova  

 
 

 
Серія «Біологія», вип. 27, 2016р. 
Series “Biology”, issue 27, 2016 

 

60–65 см 0,86 –
0,28 – – – – – – – – – – – 

65–70 см 0,81 –
0,39 – – – –

0,19 – – – – – – – 

70–75 см 0,79 –
0,40 – – – –

0,27 – – – – – – – 

75–80 см 0,83 –
0,39 – – – –

0,26 – – – – – – – 

80–85 см 0,77 –
0,21 – 0,30 –

0,22 
–

0,34 – – – – – – – 

85–90 см 0,80 –
0,41 – – – – – – – – – – – 

90–95 см 0,76 –
0,22 – 0,31 – –

0,33 – – – – – – 0,23 

95–100 см 0,87 – – 0,23 – –
0,23 – – – – – – – 

Доля 1,00 0,60 0,15 0,15 0,15 0,60 0,10 0,00 0,05 0,00 0,05 0,00 0,25 
Эдафические характеристики 

Temp 1 0,54 0,66 0,24 – – – – – – – – – – 
Temp 2 0,51 0,60 – – – – – – – – – – – 
Temp 3 0,54 0,59 0,32 – – – – – – – – 0,31 – 

St_Temp 0,37 0,33 0,31 – – – – – 0,24 – – 0,51 – 

Moisture –
0,36 

–
0,76 – – – – – –

0,20 – – – – – 

Density 0,28 0,68 – –
0,23 – – – – – – – –

0,21 – 

Фракции, >7 
мм – –

0,30 
–

0,37 
–

0,39 
–

0,40 – –
0,36 0,22 – – – – – 

5–7 мм – –
0,29 

–
0,35 

–
0,44 

–
0,55 – –

0,35 – – –
0,20 – – – 

3,25–5 мм – –
0,24 – –

0,42 
–

0,58 – – –
0,20 – – – – – 

2–3,25 мм – –
0,24 – –

0,37 
–

0,36 – – –
0,50 – – 0,23 – –

0,22 

1–2 мм – – – –
0,58 0,38 – 0,26 – – 0,29 0,27 – 0,20 

0,5–1 мм – –
0,25 – – 0,21 – 0,36 –

0,20 – – – 0,47 – 

0,25–1 мм 0,39 0,48 0,24 0,23 – – – 0,20 – –
0,27 

–
0,26 

–
0,22 – 

< 0,25 мм –
0,21 – – 0,65 – – –

0,44 0,25 0,22 – – – –
0,24 

Корни, % –
0,21 

–
0,39 

–
0,41 – 0,53 –

0,25 – – – – – – – 

Доля 0,60 0,87 0,47 0,53 0,47 0,07 0,33 0,47 0,13 0,20 0,20 0,33 0,20 
Характеристики растительности 

Hd –
0,30 

–
0,35 0,41 – –

0,29 0,28 0,31 – 0,23 – – – – 

ffl – 0,30 0,48 – – 0,20 –
0,40 

–
0,22 – – – – – 

Rc –
0,39 

–
0,53 – – 0,28 – – –

0,38 – – – – – 

Sl – – 0,33 –
0,38 0,38 –

0,23 
–

0,47 – – – –
0,31 – – 

Ca –
0,28 – – –

0,20 0,30 –
0,19 – – 0,55 –

0,26 – – 0,25 

Nt – –
0,42 0,48 – 0,21 – –

0,37 – –
0,20 0,22 – – – 

Ae – –
0,59 0,26 – – – – 0,35 – 0,32 –

0,20 – –
0,23 
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Tm – –
0,25 – 0,38 – – – – –

0,44 
–

0,31 0,50 – – 

Om 0,25 – 0,63 –
0,22 – 0,26 0,24 – – 0,26 – – – 

Kn 0,20 0,49 –
0,33 – – – – – – 0,22 – –

0,41 – 

Cr – – –
0,47 – –

0,33 – 0,49 0,32 – – – 0,21 – 

Lc –
0,28 – 0,52 – – – – – – –

0,43 – –
0,22 – 

Troph_B –
0,34 

–
0,29 0,64 –

0,26 – – – – – – – – – 

Hygr_B – – 0,62 –
0,29 – – – 0,34 – – – – – 

Hel_B – 0,46 – 0,44 –
0,26 0,31 – –

0,42 – – – – – 

Pr – –
0,26 – –

0,35 – – – 0,61 – – – – –
0,22 

Ps 0,42 0,73 – – – –
0,25 – – –

0,26 – – – – 

Sil –
0,47 

–
0,71 – 0,22 – 0,31 – – – – – – – 

St – 0,37 –
0,21 – 0,21 – – – 0,40 –

0,38 0,30 – – 

Доля 0,47 0,68 0,63 0,47 0,42 0,42 0,32 0,37 0,32 0,42 0,21 0,16 0,16 
Категория Imp Ed Ph Ed Ed Imp Ed Ed Ph Ph Ph Ed Imp 

% дисперсии 27,7
4 

13,1
6 7,25 5,56 4,95 4,19 3,64 3,39 2,73 2,53 2,34 2,25 2,19 

% С 1,12 5,36 2,07 – – – 0,72 0,85 – – – 1,58 – 
S 0,04 0,41 0,29 – – – 0,20 0,25 – – – 0,70 – 
 
Условные обозначения. Доля – отношение числа статистически значимых 

коэффициентов к общему числу по главной компоненте; Temp1 – температура слоя почвы 5–7 
см, ºС, 2/07/14 в 9 ч 15 мин; Temp2 – 8/07/14 в 9 ч 45 мин; Temp 3 – 8/07/14 в 11 ч 15 мин; St_Temp 
– стандартное отклонение температуры; Moisture – влажность почвы, %; Density – плотность 
почв, г/см3; % С – уникальный вклад в вариацию сообщества; S – чувствительность 
сообщества (С/дисперсию компоненты). 

 
Растительная компонента описывает 2,1% вариации сообщества (F=3,20, р=0,003). 

Чувствительность сообщества к растительному покрову составляет 0,29, что соответствует 
уровню чувствительности к главным компонентам 7 и 8 (чувствительность 0,20 и 0,25 
соответственно). 

Выделено 55 пространственных переменных PCNM, которые описывают 33,1% 
вариабельности сообщества. Процедура прямого выбора позволила выделить 22 переменные, 
которые описывают 31,5% вариабельности сообщества (F=3,17, р=0,001).  

Фракционирование вариации сообщества мезопедобионтов с учетом комбинации 
параметров среды и пространственных переменных представлено на рис. 1. 

Почвенные факторы среды после выделения условного эффекта растительных факторов и 
пространственных переменных описывают 2,22% вариабельности сообщества (F=1,47, р=0,039). 
Если рассматривать ситуацию с учетом влияния пространственных и почвенных переменных, то 
растительные факторы не определяют варьирование сообщества мезопедобионтов (F=0,81, 
р=0,59). Влияние растительности обусловлено её взаимодействием с пространственными 
факторами, которое описывает 2,22% вариации сообщества. Пространственные переменные 
описывают 21,16% варьирования сообщества. Взаимодействие пространственных переменных и 
почвенных факторов описывает 8,01% изменчивости сообщества. 

Пространственное и совместное средовое и пространственное влияние было разделено на 
три компоненты: детальномасштабную (PCNM-переменные 34, 38, 39, 41, 42, 54), 
среднемасштабную (PCNM-переменные 12, 13, 15, 17, 20, 22, 23, 27, 28, 29) и широкомасштабную 
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(PCNM-переменные 2, 5, 6, 8, 9). Детальномасштабная компонента характеризуется длиной волны 
6,36–8,67 м, среднемасштабная – 12,00–15,60 м, широкомасштабная – 15,6–44,55 м. 

 

 
 
Рис. 1. Фракционирование вариации сообщества мезопедобионтов 
Условные обозначения: слева – схема размещения факторов вариации, справа – оценки 

объясненной вариации; Env1 – почвенные факторы среды (главные компоненты 1, 2, 3, 7, 8 и 
12); Env2 – растительная компонента (главная компонента 3). 

 
Пространственное варьирование канонических осей, которые получены в результате 

анализа избыточности для различных по масштабности пространственных компонент 
варьирования сообщества почвенных животных, представлено на рис. 2. 

Маркерами осей являются 15 видов почвенных беспозвоночных (табл. 3).  
 

Таблица 3. 
Виды с наибольшими показателями канонических осей по модулю* 
 

Зн
ак

 

Широкомасштабная компонента Среднемасштабная компонента Детальномасштабная 
компонента 

RDA1 RDA2 RDA3 RDA1 RDA2 RDA3 RDA1 RDA2 RDA3 

+ Lycosidae 
sp. 

Otiorrhyn-
chus sp. 

Lycosidae 
sp. 

Cardio-
phorus 
equiseti 

Tenebrio-
ninae 

Lycosidae 
sp. 

Lyco-
sidae sp. 

Carabi-
dae_im 

Otiorrhy
n-

chus sp. 

+ Tabanus 
sp. 

Carabidae
im Agrotis sp. Tenebrio-

ninae 
Lycosidae 

sp. 
Anatolica 
angustata 

Agrotis 
sp. 

Tenebri-
oninae 

Thereva 
sp. 

+ 
Podonta 

daghesta-
nica 

Anoxia 
pilosa 

Tenebrio-
ninae 

Podonta 
daghesta-

nica 

Carabi-
dae_im 

Podonta 
daghesta-

nica 

Carabi-
dae_im 

Chryso-
melidae 

sp. 

Anoxia 
pilosa 

– Tenebrio-
ninae 

Cardio-
phorus 
equiseti 

Cyrtopogon 
lateralis 

Selatoso-
mus 

aenus 

Otiorrhyn-
chus sp. 

Thereva 
sp. 

Anato-
lica an-
gustata 

Anoxia 
pilosa 

Agrotis 
sp. 

– Anoxia 
pilosa 

Podonta 
daghesta-

nica 

Pachy-
merium 

ferrugineum 

Anoxia 
pilosa 

Chryso-
melidae 

sp. 

Selato-
somus 
aenus 

Anoxia 
pilosa 

Taba-
nus sp. 

Teneb-
rioninae 

– Agrotis 
sp. 

Agrotis 
sp. 

Carabidae 
im 

Agrotis 
sp. 

Podonta 
daghesta-

nica 

Cardio-
phorus 
equiseti 

Teneb-
rioninae 

Agrotis 
sp. 

Cyrtopo-
gon 

lateralis 
 
Примечание: * – представлены три вида с наибольшим (+) и три вида с наименьшим (–) 

значением. 
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Широкомасштабная компонента пространственной изменчивости сообщества описывает 
13,0% вариации, среднемасштабная компонента – 7,3%, детальномасштабная – 5,5%.  

Среди них 2 вида маркируют 7 осей (Agrotis sp. и личинки Tenebrioninae), 1 вид маркирует 6 
осей (Anoxia pilosa), 3 вида маркируют 5 осей (имаго Carabidae, Lycosidae sp., личинки Podonta 
daghestanica), 6 видов маркируют 2 оси (Anatolica angustata, Chrysomelidae sp., Cyrtopogon lateralis, 
Selatosomus aenus, Tabanus sp., Thereva sp.) и 1 вид маркирует 1 ось (Pachymerium ferrugineum). 

 

 
Широкомасштабная компонента 

 
Среднемасштабная компонента 

 
Детальномасштабная компонента 

 
Рис. 2. Пространственное варьирование канонических осей, которые описывают 

различные масштабные уровни пространственной зависимости почвенной мезофауны 
 

Пространственные компоненты варьирования сообщества несут информацию как о 
пространственном аспекте, так и о средовом аспекте реагирования сообщества мезопедобионтов. 
Регрессионный анализ позволил выявить те главные компоненты, которые характеризуются 
статистически значимыми регрессионными коэффициентами (табл. 4). 

Установлено, что регрессионная модель влияния параметров среды на пространственные 
компоненты варьирования сообщества мезопедобионтов может объяснить 8–42 % его 
изменчивости. При этом наибольшая роль средовых факторов характерна для широкомасштабной 
компоненты (14–42 %), несколько ниже эта роль для среднемасштабной компоненты (8–26 %) и 
наименьшая объяснительная способность регрессионной модели характерна для 
детальномасштабной компоненты (8–16 %). Статистическая значимость одной регрессионной 
модели для среднемасштабной компоненты и двух – для детальномасштабной выше критического 
уровня р=0,05. Таким образом, можно признать, что среднемасштабная ось RDA3 и 
детальномасштабные оси RDA2 и RDA3 в основном несут информацию о пространственном 
варьировании сообщества. 

 
 

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.25  -0.15  -0.05  0.05  0.15  0.25

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.3  -0.1  0.1  0.3

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.5  -0.3  -0.1  0.1  0.3

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.3  -0.1  0.1  0.3

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.3  -0.1  0.1  0.3

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.3  -0.1  0.1  0.3

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.5  -0.3  -0.1  0.1  0.3

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.3  -0.1  0.1  0.3  0.5

 d =  

 Каноническая ос   

 -0.5  -0.3  -0.1  0.1  0.3  0.5
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Таблица 4. 
Результаты регрессионного анализа влияния параметров среды на пространственные 

компоненты варьирования сообщества мезопедобинтов (представлены статистически 
значимые предикторы) 

 
Параметры  

регрессионных  
моделей 

Широкомасштабная  
компонента 

Среднемасштабная  
компонента 

Детальномасштабная  
компонента 

RDA1 RDA2 RDA3 RDA1 RDA2 RDA3 RDA1 RDA2 RDA3 

Главные компоненты 1, 2, 7 2, 3, 8, 12 4, 6, 12 1, 2, 7, 12 2, 13 8 2, 12 12, 13 3, 11 

R2a 0,42 0,36 0,14 0,26 0,11 0,08 0,08 0,08 0,16 

р-уровень 0,00 0,00 0,01 0,00 0,03 0,07 0,08 0,07 0,001 
 

Обсуждение 
В результате проведенного исследования установлено, что плотность населения 

мезопедобионтов в песчаной степи составила 68,86±14,62 экз./м2, а видовое богатство 
представлено 29 видами. Дополнительные способы учета позволили установить список животных, 
состоящий из 40 видов. Сравнение с другими биотопами арены р. Днепр свидетельствует о крайне 
экстремальных условиях для почвенных животных в почве песчаной степи, так как видовое 
богатство и численность в данном биотопе находится на очень низких уровнях. Так, сбор данных 
по однотипной методике показал, что мезопедобионты широколиственного леса на арене р. Днепр 
представлены 45 видами с численностью 305,37 экз./м2 (Жуков и др., 2015), луга – 47 видов с 
численностью 254,63 экз./м2, болота – 59 видов с численностью 197,49 экз./м2 (неопубликованные 
данные). Экстремальность местообитания проявляет себя в низком уровне численности и 
видового богатства сообщества, что является результатом действия лимитирующего (или 
лимитирующих) фактора. Для выявления природы лимитирующих факторов нами изучены 
эдафические свойства и проведена синфитоиндикация экологических факторов в тех же точках, 
где изучены почвенные животные. 

Общий список обнаруженных сосудистых растений в пределах изученного полигона 
составляет 36 видов (альфа-разнообразие – 8,29 видов в среднем на одной пробной площадке) 
(Ганжа и др., 2015; Жуков и др., 2015). И. А. Цаценкин (1970) считает, что для надежной 
синфитоиндикации достаточно 5 видов растений в описании. Таким образом, видовое богатство 
растительного покрова характеризуется достаточным уровнем для того, чтобы использовать 
фитоиндикационное оценивание для описания пространственного варьирования эдафических и 
климатических свойств местообитания. 

Фитоиндикационные оценки интегрируют вариабельность режимов в профиле почве на 
значительную глубину, которая определяется глубиной проникновения корневых систем растений. 
Кроме того, интеграция происходит в пределах площадки, в пределах которой сделано каждое 
геоботаническое описание, так как её размер значительно превосходит размеры почвенно-
зоологической пробы. Размеры «точки» для сообщества почвенных животных (0,25×0,25 м) и 
растительного сообщества (3×3 м) различны. Следует также указать интеграцию динамики 
почвенных свойств во времени в фитоиндикационных оценках.  

Трудоемкость проведения почвоведческих измерений вызывает определенные сложности 
для изучения их пространственного варьирования, так как для решения этой задачи требует их 
значительной повторности. Нами измерена твердость почвы в каждой точке отбора почвенно-
зоологических проб на глубину 1 м. Также в каждой точке в поверхностном слое почвы измерены 
температура, влажность, плотность и фракционный состав. Проведенный анализ главных 
компонент свидетельствует о том, что как эдафические свойства, измеренные на глубину 
почвенного слоя, так и те, которые измерены только в поверхностном слое, характеризуются 
высокой степенью корреляции с общими главными компонентами. Это позволяет утверждать, что 
выбранная модель измерения эдафических показателей дает оценку варьирования свойств почвы 
как целого образования. 

В результате анализа почвенных показателей и показателей растительности выявлены 13 
главных компонент, собственные числа которых превышают 1. Процедура анализа главных 
компонент позволяет решить несколько задач. Это снижение размерности признакового 
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пространства, с помощью которого характеризуются экологические свойства среды. А также 
решение проблемы мультиколинеарности – взаимной корреляции большинства эдафических 
свойств. Полученные главные компоненты являются ортогональными и в этом смысле полностью 
соответствуют требованиям для дальнейшего регрессионного анализа.  

По преобладающим корреляционным связям эти компоненты были отнесены к трем 
категориям: твердость почвы (3 компоненты, 34,12% суммарной дисперсии, более чувствительны к 
профильному распределению почвенных свойств), прочие эдафические признаки (6 компонент, 
28,00% суммарной дисперсии, разнообразие свойств верхнего почвенного слоя) и растительность 
(4 компоненты, 12,32% суммарной дисперсии).  

В отношении влияния на структуру сообщества роль факторов среды различна и не 
соотносится с их относительной вариабельностью. Процедура прямого выбора позволила 
установить, что из 13 главных компонент значимыми предикторами структуры сообщества 
почвенных животных являются только 6. В свою очередь, среди этих шести главных компонент 
одна относится к категории растительных факторов, одна – к категории твердости почвы и пять – к 
категории эдафических факторов. Следует отметить, что именно к вариации эдафических главных 
компонент сообщество является наиболее чувствительным, а наименее чувствительно к главной 
компоненте, которая отражает твердость почвы. 

Помимо факторов среды для описания организации сообщества почвенных животных 
использовались пространственные переменные, или PCNM-переменные. Их исходное число и 
свойства определяются взаимной конфигурацией в пространстве точек отбора проб. Наша модель 
отбора проб порождает 55 PCNM-переменных. Из них с помощью процедуры прямого выбора 
производится селекция тех, которые наилучшим образом описывают структуру сообщества 
мезопедобионтов. Таких переменных установлено 22. Следует отметить, что пространственные 
PCNM-переменные описывают значительно больше вариации сообщества (33,1%), чем факторы 
среды (12,3%). При этом для факторов среды характерна значительная пространственная 
структурированность. Из 10,0% вариабельности сообщества почвенных животных, обусловленных 
почвенными факторами, к индивидуальной компоненте относится 2,2%, а 7,8% описывается 
пространственно структурированными почвенными факторами. Вся растительная компонента, 
определяющая структуру сообщества, является пространственно структурированной. Для 
сообщества дождевых червей наблюдалась несколько иная картина: 33,0% вариации сообщества 
описывалось факторами среды и только 1,8% – пространственной компонентой (Jiménez et al., 
2014). Авторы считают, что такой результат находится в соответствии с моделью Хатчинсона 
контроля сообщества факторами среды. Можно предположить, что изученное нами сообщество 
организовано в большей степени под воздействием факторов нейтральной природы. Однако 
пространственную компоненту варьирования в полной мере нельзя отождествлять с нейтральной 
компонентой структурирования сообщества. Так, включение в рассмотрение почвенных данных 
существенно снижало количество вариации структуры сообщества, объясненное пространством, 
таким образом, снижая важность «нейтральной» компоненты (Baldeck et al., 2013; Chang et al., 
2013). 

В свою очередь, пространственная компонента варьирования сообщества была 
фракционирована на три масштабных компоненты: детальномасштабную, среднемасштабную и 
широкомасштабную. В результате проведенного регрессионного анализа установлено, что 
объясненная дисперсия значительно снижается от широкомасштабной компоненты к 
детальномасштабной. Таким образом, широкомасштабная компонента и в меньшей степени – 
среднемасштабная компонента отражают варьирование пространственно структурированных 
факторов среды, тогда как детальномасштабная компонента в наибольшей степени может быть 
интерпретирована как та, которая отражает нейтральный аспект структурирования сообщества.  

 
Выводы 

1. Мезопедобионты песчаной степи на арене р. Днепр находятся в экстремальных условиях, 
что отражается в низком уровне численности и видового богатства сообщества почвенной 
мезофауны. 

2. Статистически значимыми предикторами структуры сообщества почвенных животных 
являются шесть главных компонент, из которых одна относится к категории растительных 
факторов, одна – к категории твердости почвы и пять – эдафических факторов. 
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3. Пространственные PCNM-переменные обладают значительно большей предсказательной 
способностью для описания структуры сообщества мезопедобионтов, чем эдафические 
факторы. Значительная компонента варьирования эдафических переменных также является 
пространственно структурированной. 

4. Пространственные PCNM-переменные представляют различные иерархические уровни 
пространственной организации сообщества мезопедобионтов. Широкомасштабная и в 
меньшей степени среднемасштабная компоненты отражают варьирование пространственно 
структурированных факторов среды. Детальномасштабная компонента отражает 
нейтральный аспект структурирования сообщества.  
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