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Функциональная структура сообщества мезопедобионтов  
дерново-боровой почвы арены р. Днепр  

О.В. Жуков, О.Н. Кунах, В.А. Новикова4 

Днепропетровский национальный университет имени Олеся Гончара, Днепропетровск, Украина  

Выявлены функциональные группы почвенных животных дерново-боровой почвы (арена р. Днепр в пределах природного за-
поведника «Днепровско-Орельский») на основе кластерного анализа RLQ-осей, полученных как результат взаимодействия матри-
цы сообщества, матрицы эдафических параметров и матрицы экоморф почвенных животных. Количественный учет почвенной 
мезофауны позволил установить, что сообщество животных – обитателей дерново-боровой почвы характеризуется численностью 
68,9 ± 14,6 экз./м2 и представлено 20 видами, 8 форм определены до уровня рода, семейства или отряда. Два вида представлены 
личиночной и имагинальными фазами (Anatolica eremita (Steven, 1829) и Calathus ambiguus (Paykull, 1790)). Учет животных альте-
рнативными способами позволил расширить список до 38 видов либо форм видового уровня. Уровень численности и разнообра-
зия для дерново-боровой почвы на арене является не высоким, если сравнивать с другими типами почв арены р. Днепр. Этот ре-
зультат подтверждается упрощенной экологической структурой сообщества. Преобладающий экологический облик сообщества 
можно охарактеризовать как степной, ксерофильный, олиготрофоценоморфичный. В топоморфической структуре отсутствуют 
норники, а в трофоморфической – сапрофаги. Только дополнительные сборы альтернативными методами позволили установить в 
сообществе наличие сапрофагов и норников. Последняя экологическая группа представлена чесночницей обыкновенной. Форо-
морфическая структура сообщества отличается наибольшим разнообразием. В ней соразмерно представлены различные стратегии 
перемещения животных в почве.  

Ключевые слова: почвенные животные; ординация; RLQ-анализ; экоморфы; твердость почвы  

The functional organisation of the mesopedobionts community  
of sod pinewood soils on arena of the river Dnepr  

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

Oles Honchar Dnipropetrovsk National University, Dnipropetrovsk, Ukraine  

We revealed the functional groups of the animals of sod pinewood soils (arena of the river Dnepr in the "Dneprovsko-Orelsky" Nature 
Reserve) on the basis of cluster analysis of the RLQ-axes received as result of interaction of matrix of community, matrix of edaphic parame-
ters and matrix of ecomorphs of soil animals. The quantitative account of soil mesofauna has allowed us to establish that the community of 
animals inhabiting sod pinewood soils is represented by 20 species at a density of 68.9 ± 14.6 ind./m2, 8 forms were identified at the level of 
genus, family or order. Two species were represented by their larval and imago phases (Anatolica eremita (Steven, 1829) and Calathus 
ambiguus (Paykull, 1790)). A count of animals conducted in an alternative way has allowed us to expand the list to 38 species or forms at 
species level. The level of  abundance and diversity for sod pinewood soils on the arena is not high compared with other types of soils of the 
arena of the river Dnepr. This result shows that the community has a simplified ecological structure. The prevailing ecological structure of 
the community can be characterised as steppe, xerophilous, oligotrophocoenomorphic. Anecic animals are absent from the topomorphic 
structure and saprophagous animals absent from the trophic structure. Only additional collection by alternative methods has allowed us to 
establish the presence in the community of saprophagous and anecic animals. The latter ecological group is represented by the extremely 
mobile vertebrate species Pelobates fuscus. The foromorphic structure of the community differs by its great variety. In this structure various 
strategies of animals’ movement through the soil are proportionately represented. On the one hand, we see various ways of movement of 
herpetobiont animals, mainly insect imagoes, which as a whole differ in their considerable migratory potential. This circumstance staticizes 
the historical reasons for the formation of the studied community. On the other hand, in the community there are various strategies of move-
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ment in the soil that allow us to assume or determine the reasons or causes of structurization of an ecological niche. Environmental factors 
are described by two groups of indicators, edaphic properties and values of phytoindicator scales. The mesopedobionts community structure 
is presented as a classical matrix of species/sampling points. The ecology of communities is principally focused not on taxonomic features 
but on biological properties (traits) of species. Such features can act on ecomorphs of soil animals. The direct functional analysis of relation-
ship of biological properties of species with variables of environment by means of data on the abundance of species demands association of 
three matrixes of data. Such problem can be tackled by means of the RLQ-analysis. A key aspect of structurization of communities of soil 
mesofauna is differentiation in trophic traits. The organisation of a community of soil animals in an ecological space set by axes RLQ can be 
displayed in the form of a natural variation of RLQ-axes in geographical space. Everything in the RLQ is represented, as follows from the 
mathematical nature of this generalisation, an independent aspect of the coordinated variation of structure of a community of soil animals, 
properties of environment and ecomorphic features of mesopedobionts.  

Keywords: soil animals; ordination; RLQ-analysis; ecomorphs; soil penetration resistance  

Введение  

Экологические процессы определяются воздейст-
виями на различных масштабных уровнях, которые на-
ходятся в диапазоне от локального до глобального 
(Legendre, 1993). В естественных сообществах наблю-
даемые пространственные паттерны являются результа-
том действия факторов окружающей среды и определя-
ются биологическими или историческими причинами 
(Dray et al., 2006; Shtirts, 2015). Действие этих причин не 
является взаимоисключающим, а скорее является ком-
плементарным (Jiménez et al., 2014). Существование 
пространственных структур сообществ видов предпола-
гает действие, по меньшей мере, одного из структури-
рующих факторов. К числу таких факторов можно отне-
сти пространственно распределенные факторы среды, 
которые приводят к структурированию сообщества в 
соответствии с теорией экологической ниши (Hutchin-
son, 1957, 1965). Виды группируются на некоторых про-
странственных уровнях в результате межвидовых взаи-
модействий (Schoener, 1974; Wilson and Habiba, 1995; 
Belyea and Lancaster, 1999). Межвидовые взаимодейст-
вия могут привести к двум противоположным типам 
динамики. Сильные взаимодействия могут сделать со-
общество либо детерминистским, либо исторически 
обусловленным (Chase, 2003). Исторические обстоя-
тельства в соответствии с 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 историче-
ских 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 перемеще-
ния видов в данный момент времени не наблюдаемы 
(Fukami, 2010; Konovalova et al., 2010; Kulbachko et al., 
2011; Jiménez et al., 2014). Решение этой проблемы мо-
жет находиться в исследовании пространственных мас-
штабов, в пределах которых имеет значение история 
формирования комплексов живых организмов (Baljuk et 
al., 2014). В соответствии с детерминистской точкой 
зрения, условия окружающей среды определяют то, ка-
кой из видов регионального пула останется в сообщест-
ве в результате видовых взаимодействий. В этом случае 
история иммиграции не влияет на финальную компози-
цию видов. Если же сообщество является исторически 
обусловленным, то условия среды не определяют един-
ственное климаксовое сообщество (Fukami, 2010). Роль 

для сообщества таких пространственных характеристик, 
как размер пятен, где сообщество представлено, уровень 
их изоляции и пространственная гетерогенность, зави-
сит от способности видов к перемещению (Cadotte and 
Fukami, 2005).  

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

Сообщества почвенных организмов структурированы 
в силу их ответа на пространственную изменчивость поч-
венных ресурсов (Drake, 1990; Decaëns et al., 2009; Jiménez 
et al., 2012; Blanchet et al., 2013), что позволяет сосущест-
вовать конкурирующим видам в пределах некоторого 
участка пространственно гетерогенной среды (Amara-
sekare, 2003; Jiménez et al., 2012). Почвенные беспозво-
ночные формируют пространственные паттерны, которые 
изменяются от размеров отдельных агрегатов (Ettema and 
Yeates, 2003) до размеров отдельных растений (Rossi et al., 
1996), сельскохозяйственных полей и естественных эко-
систем (Decaëns and Rossi, 2001; Rossi, 2003; Whalen, 
2004; Kunah et al., 2014). Оценена взаимосвязь свойств 
среды и сообществ дождевых червей с учетом многомас-
штабного взаимодействия (Jiménez et al., 2014). Отноше-
ния между пространственной структурой 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 сооб-
ществ дождевых червей (Jiménez et al., 2014).  

Взаимоотношения между видовыми особенностями и 
свойствами окружающей среды обычно оцениваются 
непрямо с помощью двухшагового анализа. Во-первых, 
обилие видов связывается с условиями окружающей сре-
ды, а реакция видов на изменчивость свойств среды соот-
носится затем с биологическими или физиологическими 
особенностями видов (Thuiller et al., 2004; Santoul et al., 
2005; Brind’Amour et al., 2011). Анализ RQL позволяет 
соотнести экологические особенности видов с условиями 
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окружающей среды (Doledec et al., 1996). Этот анализ 
исследует совместную структуру трех таблиц данных: R-
таблица (содержит переменные окружающей среды), Q-
таблица (содержит видовые особенности) и L-таблица 
(обилие видов) (Doledec et al., 1996; Dray et al., 2002). L-
таблица выполняет функцию связи между таблицами R 
и Q и измеряет интенсивность связи между ними. Перед 
собственно анализом проводятся три отдельных анализа. 
Анализ соответствий применяется для L-таблицы, в ре-
зультате чего получают оптимальную корреляционную 
структуру между сайтами и весами численности видов. 
Ординация таблиц R и Q выполняется с помощью ана-
лиза главных компонент. Таким образом, RQL выполня-
ет анализ коинерции кросс-матриц R, Q и L. Этот анализ 
максимизирует ковариацию между весами изучаемых 
сайтов с учетом свойств окружающей среды, выражен-
ных таблицей R, и весами видов с учетом их экологиче-
ских свойств, выраженных таблицей Q (Minden et al., 
2012). В результате может быть получена лучшая совме-
стная комбинация ординации сайтов по их характери-
стикам окружающей среды, ординации видов по их 
свойствам и одновременно ординации видов и сайтов 
(Thuiller et al., 2006). RQL-анализ объединяет три от-
дельных ординационных решения с максимизацией ко-
вариации между особенностями видов и свойствами 
окружающей среды посредством анализа коинерции 
(Bernhardt-Romermann et al., 2008). Иерархический кла-
стерный анализ весов видов по двум осям RQL по мето-
ду Варда дает функциональные группы (Minden et al., 
2012). Оптимальное число групп можно получить с по-
мощью критерия Калинского (Calinski and Harabasz, 
1974). Кластеры показывают распределение видов в 
пространстве особенностей видов – экологическое про-
странство (Minden et al., 2012; Kunah et al., 2013).  

Цель настоящего исследования – выявить функцио-
нальные группы почвенных животных дерново-боровой 
почвы (арена р. Днепр в пределах природного заповед-
ника «Днепровско-Орельский») на основе кластерного 
анализа RLQ-осей, полученных как результат взаимо-
действия матрицы сообщества, матрицы эдафических 
параметров и матрицы экоморф почвенных животных.  

Материал и методы исследований  

Исследования проведены в апреле – мае 2014 г. в 
природном заповеднике «Днепровско-Орельский». Ис-
следуемый полигон заложен на участке, который нахо-
дится на арене р. Днепр (N 48°30’47", E 34°49’36"). По-
лигон состоит из 7 трансект. Каждая трансекта состав-
лена из 15 пробных точек. Расстояние между рядами в 
полигоне составляет 3 м. Полигон расположен в направ-
лении с юга на север. Начальные пробные точки поли-
гона находятся у основания дюнного всхолмления. По-
лигон своей правой частью заходит на дюну, а его левая 
часть эту дюну огибает. На вершине дюны находятся 
чернокленовые кусты. У основания дюны расположены 
несколько отдельно стоящих сосен. Преобладающий 
тип растительности – псаммофильная степь.  

В каждой точке сделаны почвенно-зоологические 
пробы размером 0,25 × 0,25 м для количественного уче-

та почвенной мезофауны (результаты представлены как 
L-таблица). Для уточнения видового списка сообщества 
проведены сборы животных альтернативными способа-
ми. В центральной расти полигона размещали ловушки 
Барбера (три стеклянные банки 0,5 л расставлены на 
вершинах равностороннего треугольника со стороной 
3 м, фиксатор – концентрированный раствор соли и эти-
ленгликоль). Также проведено обследование скоплений 
подстилки и других растительных остатков.  

В пределах каждого квадрата размером 3 × 3 м про-
ведено описание растительности. Измерение твердости 
почв проводили в полевых условиях с помощью ручного 
пенетрометра Eijkelkamp на глубину до 50 см с интерва-
лом 5 см. Погрешность результатов измерений прибора 
составляет 8%. Измерения проводили конусом с разме-
ром поперечного сечения 2 см2. В пределах каждой точ-
ки измерения твердости почвы проводили в однократ-
ной повторности. Почвенную температуру измеряли в 
период с 13 до 14 часов цифровыми термометрами WT-1 
(ПАО «Стеклоприбор», http://bit.steklopribor.com, точ-
ность – 0,1 °С) на глубине 5–7 см. Измерения темпера-
туры сделаны в трехкратной повторности в каждой 
пробной точке. Агрегатную структуру оценили методом 
сухого просеивания по Савинову, плотность почвы – по 
Качинскому, влажность почвы – весовым методом 
(Vadunina and Korchagina, 1986).  

Статистические расчеты проведены с помощью про-
граммы Statistica 7.0 и программной оболочки Project R 
"R: A Language and Environment for Statistical Computing" 
(www.R-project.org). Оценивание доверительных интер-
валов и стандартного отклонения численности почвен-
ных животных проведено с помощью бутстреп-подхода 
и выполнено средствами пакета bootES (Kirby and 
Gerlanc, 2013). Характеристика экоморф растений при-
ведена по А.Л. Бельгарду (Belgard, 1950) и В.В. Тарасову 
(Tarasov, 2005, 2012), балльная оценка экоморф приве-
дена по Н.М. Матвееву (Matveev, 2011), фитоиндикаци-
онные шкалы растений приведены по Я.П. Дидуху 
(Didukh, 2011). Эдафические характеристики, фитоин-
дикационные шкалы и индексы, основанные на экомор-
фах А.Л. Бельграда, многомерные шкалы растительного 
сообщества (Ganga et al., 2015) представлены как R-та-
блица. Q-таблица представлена экоморфами почвенных 
животных (Zhukov, 2009, 2010). Статистические проце-
дуры RQL-анализа выполнены с помощью пакета ade4 
для оболочки R (The R Foundation for Statistical 
Computing, 2010). Значимость RQL оценена с помощью 
процедуры randtest.rlq.  

Результаты и их обсуждение  

В почве исследуемого полигона при ручной разборке 
проб обнаружено 29 видов почвенных животных. До-
полнительные способы отлова (ловушки Барбера, ос-
мотр разлагающихся остатков деревьев, коры, подстил-
ки) позволили установить список животных из 40 видов 
(табл. 1). Плотность почвенной мезофауны изученного 
полигона составляет 68,9 ± 14,6 экз./м2.  
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Таблица 1 
Видовой состав, обилие (L-таблица) и экоморфы (Q-таблица) почвенной мезофауны  

Семейство Вид 
Цено-
морфы 

Гигро-
морфы 

Трофо-
цено-
морфы 

Топо-
морфы

Трофо-
морфы 

Форо-
морфы 

Численность, 
x ± SE, экз./м2  

Lycosidae Lycosidae spp. St Ks OlgTr Ep ZF A3 12,3 ± 1,2 
Geophilidae Pachymerium ferrugineum (C.L. Koch, 1835) St Ks OlgTr Ep ZF A2 1,5 ± 0,6 
Lithobiidae Lithobius forficatus (Linnaeus, 1758) Sil Ms MsTr Ep ZF A3 + 
Byrrhidae Byrrhus pilula (Linnaeus, 1758) (larvae) St Ms MgTr End FF B7 1,8 ± 0,5 

Amara sp. St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,3 ± 0,1 
Calathus ambiguus (Paykull, 1790) St Ms OlgTr Ep ZF A3 2,5 ± 0,4 
C. melanocephalus (Linnaeus, 1758) St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,1 ± 0,02 
Calosoma inquisitor (Linnaeus, 1758) St Ms OlgTr Ep ZF A3 3,1 ± 0,5 
Carabus hungaricus scythus  
Motschulsky, 1847 

St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,7 ± 0,1 

Calathus ambiguus (Paykull, 1790) (larvae) St Ms OlgTr Ep ZF A3 0,2 ± 0,2 

Carabidae 

Calosoma inquisitor (Linnaeus, 1758) Pr Hg MsTr Ep ZF A3 + 
Chrysomelidae Chrysomelidae spp. (larvae) St Ks OlgTr End FF B7 3,2 ± 0,9 
Curculionidae Otiorrhynchus sp. (larvae) St Ks MsTr End FF B7 4,1 ± 0,8 

Dermestes laniarius Illiger, 1801 St Ks MgTr Ep SF A3 + 
Dermestidae 

D. undulatus Brahm, 1790 St Ks MgTr Ep SF A3 + 
Selatosomus aeneus  
(Linnaeus, 1758) (larvae) 

Sil UHg MgTr End FF B5 1,2 ± 0,4 

Cardiophorus cinereus  
(Herbst, 1784) (larvae) 

St Ks OlgTr End ZF A2 4,7 ± 0,9 
Elateridae 

Prosternon tessellatum (Linnaeus, 1758) Pr Ks OlgTr Ep ZF B5 + 
Lucanidae Dorcus parallelipipedus (Linnaeus, 1758)  St Ks OlgTr Ep FF A1 + 

Staphylinidae Staphylinidae spp.  St Ks OlgTr Ep ZF A1 0,3 ± 0,2 
Podonta daghestanica Reitter, 1885 (larvae) St Ks MsTr End FF B6 3,4 ± 0,9 
Anatolica eremita (Steven, 1829)  St Ks OlgTr Ep FF B6 1,8 ± 0,5 
A. eremita (Steven, 1829) (larvae) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,5 ± 0,3 
Crypticus quisquilius (Linnaeus 1761) (larvae) St Ms MsTr End FF B6 1,2 ± 0,4 
Blaps halophila Fischer, 1822 St Ks OlgTr Ep FF B6   0,1 ± 0,01 
Pimelia subglobosa (Pallas, 1781) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,3 ± 0,1 
Platyscelis polita (Sturm, 1807) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,4 ± 0,1 
Prosodes obtusa (Fabricius, 1798) St Ks OlgTr Ep FF B6 0,3 ± 0,1 

Tenebrionidae 

Tentyria nomas (Pallas, 1781) St Ks OlgTr Ep FF B6 3,9 ± 0,8 
Melolonthidae Anoxia pilosa (Fabricius, 1792) (larvae) St Ks MsTr End FF B7 8,5 ± 1,4 
Scarabaeidae Onthophagus ovatus (Linnaeus, 1767) St Ks MsTr End SF B7 + 

Nicrophorus investigator (Zetterstedt, 1824) PrSil Ms MgTr Ep ZF A3 + 
Silphidae 

Nicrophorus vespillo (Linnaeus, 1758) PrSil Ms MgTr Ep ZF A3 + 
Therevidae Thereva sp. (larvae) Sil Ms MsTr Ep ZF A2 1,1 ± 0,3 

Asilidae Cyrtopogon lateralis (Fallen, 1814) (larvae) St Ks MsTr End ZF B5 1,2 ± 0,5 
Tabanidae Tabanus sp. (larvae) Pr Ms OlgTr End ZF B4 2,7 ± 0,8 
Noctuidae Agrotis sp. (larvae) Sil Ks MsTr End FF B4 6,4 ± 1,0 

Cochlicopidae Cochlicopa lubrica (O.F. Muller, 1774) Sil Hg MsTr Ep FF A1 0,3 ± 0,2 
Succineidae Succinella oblonga (Draparnaud, 1801) Pal UHg MsTr Ep FF A3 0,3 ± 0,3 
Pelobatidae Pelobates fuscus (Laurenti, 1768) Pr Ms OlgTr An FF B6 + 

Примечания: ценоморфы: St – степанты, Pr – пратанты, Pal – паллюданты, Sil – сильванты; гигроморфы: Ks – ксерофилы, 
Ms – мезофилы, Hg – гигрофилы, UHg – ультрагигрофилы; трофоценоморфы: MsTr – мезотрофоценоморфы, MgTr – мега-
трофоценоморфы, UMgTr – ультрамегатрофоценоморфы; топоморфы: End – эндогейные, Ep – эпигейные, Anec – норники; 
фороморфы: А – перемещение с помощью существующей трещиноватости почвы, В – активное прокладывание ходов, 1 – 
размеры тела меньше трещиноватости почвы, 2 – размеры тела соизмеримые с трещиноватостью, 3 – размеры тела больше 
полостей в подстилке или соизмеримые с крупными щелями или трещинами в почве, 4 – перемещение с изменением тол-
щины тела, 5 – перемещение без измерения толщины тела, 6 – рытье нор с помощью конечностей, 7 – С-образная форма 
тела; трофоморфы: SF – сапрофаги, FF – фитофаги, ZF – зоофаги, + – альтернативный способ лова.  

Доминирующей по численности и самой разнооб-
разной группой являются насекомые – личинки и имаго, 
которые в среднем составили 79,0% от суммарной чис-
ленности сообщества. Следующей по значимости в со-
обществе группой являются пауки – 17,9% численности 
сообщества. Значительно реже встречаются губоногие 
многоножки, представленные собственно почвенным 

видом Pachymerium ferrugineum (2,2% численности) и 
подстилочным видом Lithobius forficatus, который обна-
ружен с помощью ловушек Барбера. Моллюски пред-
ставлены Cochlicopa lubrica и Succinella oblonga (0,9% 
численности сообщества). Среди всего сообщества поч-
венных животных личиночные стадии составляют 
40,1%. Личинки обнаружены только для насекомых, 
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среди них эта возрастная стадия составляет 73,6%. Наи-
более разнообразной и обильной группой насекомых 
являются чернотелки. Они представлены 9 видами. 
Наиболее многочисленны имаго Tentyria nomas и ли-
чинки Podonta daghestanica. Суммарная численность 
Tenebrionidae составляет 12,0 ± 3,1 экз./м2. Среди черно-
телок личинки составляют 40,4% численности. Семей-
ству Tenebrionidae в сообществе немного уступает се-
мейство Melolonthidae, которое представлено только 
личиночной фазой Anoxia pilosa (8,5 ± 1,4 экз./м2). Важ-
ным компонентом сообщества мезопедобионтов явля-
ются жужелицы (7 видов, 7,0 ± 1,3 экз./м2, среди кото-
рых 2,1% составляют личинки). В сборах установлены 
личиночные и имагинальные стадии Calathus ambiguus. 
Дополнительными способами лова установлены 
Calosoma inquisitor и вид, который включен в Красную 
книгу Украины – Carabus hungaricus (Brygadyrenko and 
Fedorchenko, 2008). Семейство Elateridae представлено 
двумя видами на личиночной фазе: Selatosomus aeneus и 
Cardiophorus cinereus (5,9 ± 1,4 экз./м2). С помощью ло-
вушек Барбера зарегистрирован 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, ко-
торый по формальным признакам может быть отнесен к 
мезопедобионтам – чесночницу обыкновенную 
(Pelobates fuscus).  

В сообществе (рис. 1) по численности доминируют 
степанты (86,0%), значительно меньше сильвантов 
(19,0%). Пратанты и палюданты вместе составляют око-
ло 2,0% по численности. Гигроморфы представлены 
ксерофилами (81,0%) и мезофилами (17,0%). Гигрофилы 
составляют 2,0%. В топоморфической структуре преоб-
ладают эндогейные формы (62,0%), значительно меньше 
эпигейных (38,0%). Норники представлены только чес-
ночницей обыкновенной, которая зарегистрирована с 
помощью альтернативного способа отлова.  

 

St, 86%

Pr+Pal, 2%

Sil, 12%

 

Ms, 17%

Hg, 2%

Ks, 81%

 

Ep, 38%

End, 62%

 

Ценоморфы    Гигроморфы    Топоморфы  

 

MsTr; 37%MgTr; 3%

OlgTr; 60%

 

 

ZF, 48%

FF, 52%

 

B7; 23% A1+A2; 10%

A3; 35%B6; 18%

B4+B5; 14%

 

Трофоценоморфы    Трофоморфы    Фороморфы 

Рис. 1. Экоморфическая структура сообщества почвенной мезофауны: условные обозначения см. табл. 1  

В структуре трофоценоморф преобладают олиготро-
фоценоморфы (60,0%), значительно меньше мезотрофо-
ценоморф (37,0%) и эпизодически встречаются мегат-
рофоценоморфы (3,0%). Трофическая структура сооб-
щества представлена фитофагами (52,0%) и зоофагами 
(48,0%). Сапрофаги в сообществе установлены только 
при помощи альтернативных способов сбора.  

Преобладающими форморфами являются различные 
варианты активных прокладывателей ходов – В7 (С-об-
разная форма тела), В6 (роют норы с помощью конечно-

стей), В4 + В5 (перемещаются с изменением или без 
изменения толщины тела). Но наибольшую роль в со-
обществе играют фороморфы А3 (перемещение с помо-
щью существующей трещиноватости почвы, размеры 
тела больше полостей в подстилке или соизмеримые с 
крупными щелями или трещинами в почве).  

Эдафические характеристики могут рассматриваться 
как детерминанты экологического пространства сооб-
щества мезопедобионтов (табл. 2–4).  
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Таблица 2 
Твердость почвы (МПа) 

Корреляция с RLQ осями  
(только достоверные r на уровне р < 0,05) Глубина, см x ± SE CV, % 
1 2 3 4 

0–5  0,65 ± 0,02 26,8 – – 0,44 0,33 
5–10  0,95 ± 0,02 19,6 0,29 – 0,61 – 
10–15  1,34 ± 0,02 18,7 0,21 – 0,63 – 
15–20  1,73 ± 0,04 20,7 0,33 – 0,74 – 
20–25 2,11 ± 0,04 21,7 0,45 – 0,77 –0,23 
25–30 2,45 ± 0,06 26,4 0,55 – 0,78 –0,34 
30–35 2,79 ± 0,08 29,7 0,58 – 0,81 –0,43 
35–40 3,05 ± 0,09 28,8 0,62 – 0,82 –0,45 
40–45 3,38 ± 0,08 25,5 0,55 – 0,80 –0,44 
45–50 3,76 ± 0,08 22,7 0,54 – 0,79 –0,50 
50–55 4,16 ± 0,08 19,7 0,45 – 0,79 –0,46 
55–60 4,42 ± 0,07 16,0 0,45 – 0,85 –0,43 
60–65 4,55 ± 0,06 14,2 0,38 – 0,87 –0,42 
65–70 4,70 ± 0,06 13,0 0,25 – 0,90 –0,43 
70–75 4,73 ± 0,06 12,1 0,23 – 0,89 –0,37 
75–80 4,80 ± 0,06 12,9 0,28 – 0,91 –0,36 
80–85 4,74 ± 0,06 12,9 0,35 – 0,80 –0,42 
85–90 4,75 ± 0,06 12,7 0,25 – 0,88 –0,37 
90–95 4,75 ± 0,06 12,0 0,35 – 0,78 –0,39 
95–100 4,72 ± 0,05 11,6 0,51 – 0,85 –0,44 

 

Для твердости почвы на изучаемом участке харак-
терно монотонное увеличение с ростом глубины. В 
верхнем почвенном слое твердость в среднем составляет 
0,99–1,07 МПа, в нижнем – 3,82–4,15 МПа. Средние 
значения твердости почвы в пределах изучаемого поли-
гона в период проведенных исследований превышают 
критические для роста корневых систем растений (3,0–
3,5 МПа) (Medvedev, 2008) начиная с почвенных слоев 
35–40 см. Это позволяет предположить, что в пределах 
корнеобитаемого слоя почвы сформированы приемле-
мые условия по критерию твердости для роста травяни-
стых растений. Коэффициент вариации твердости почвы 
изменятся в пределах от 11,6% до 29,7%. В профильном 
распределении этого показателя наблюдаются два макси-
мума: на глубине 0–5 (26,8%) и 30–35 см (29,8%). После 
максимума на 30–35 см с увеличением глубины наблюда-

ется монотонное снижение коэффициента вариации твер-
дости почвы.  

Путем просеивания получено фракционирование изу-
ченной почвы (табл. 3). Формально просеивание по Сави-
нову дает возможность оценить агрегатную структуру 
почвы. Песчаные почвы являются дезагрегированными и 
фактически фракции имеют маркер механического соста-
ва почвы без тонкого фракционирования компонентов 
менее 0,25 мм. Песок мелкий и средний составляет осно-
ву фракционной структуры почвы (41,0 ± 1,3 и 46,7 ± 
1,2% соответственно). Менее значимые фракции характе-
ризуются большим уровнем вариабельности. Коэффици-
ент вариации почвенных фракций – 25,2–342,0%. Корни 
растений можно рассматривать как биотическую фрак-
цию в почвенной структуре. Этот показатель составляет 
13,8 ± 1,4% с коэффициентом вариации 101,2%.  

Таблица 3  
Эдафические характеристики пробного участка  

Корреляция с RLQ осями  
(только достоверные r на уровне Р < 0,05)  Характеристика x ± SE CV, % 

1 2 3 4 
Температура слоя почвы 5–7 см, ºС,  
02.07.2014, 9 ч 15 мин 

22,72 ± 0,27   12,2   0,83   0,37 0,26 –0,27 

08.07.2014, 9 ч 45 мин 22,01 ± 0,30   14,1   0,77   0,30 0,27 –0,21 
08.07.2014, 11 ч 15 мин 23,86 ± 0,36   15,5   0,77   0,37 0,33 –0,29 
SE температуры   1,50 ± 0,09   59,5   0,46   0,29 0,32 –0,22 
Влажность почвы, % (Moisture)   1,78 ± 0,15   85,6 –0,81 – –   0,29 
Плотность почвы, г/см3 (Density)   1,39 ± 0,02   14,2   0,68 – – –0,28 
Гравий 2,0–3,25 мм (Gravel_1)   1,46 ± 0,49 342,0 – – – – 
Гравий 1,0–2,0 мм (Gravel_2)   7,61 ± 1,14 153,3 – – – – 
Песок крупный 0,5–1,0 мм (Sand)   2,34 ± 0,30 129,1 – – – – 
Песок средний 0,25–0,5 мм (Silt) 46,71 ± 1,15   25,2   0,60   0,25 – –0,38 
Песок мелкий <0,25 мм (Loam) 41,00 ± 1,26   31,5 –0,25 – – – 
Корни, % (Roots) 13,83 ± 1,37 101,2 –0,40 –0,66 –   0,22 

 

Влажность верхнего почвенного слоя очень невелика 
и составляет 1,78 ± 0,15% с коэффициентом вариации 

85,6%. Температура почвы характеризуется коэффици-
ентом вариации 12,2–15,5%. Гораздо более высоким 
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уровнем вариабельности характеризуется изменчивость 
температуры во времени, выраженная с помощью стан-
дартного отклонения температуры в данной точке про-
странства по времени. Это свидетельствует о том, что 
разные сайты в пределах изученного полигона характе-
ризуются различной скоростью нагревания и остывания, 
что наряду с температурой как таковой можно рассмат-
ривать как отдельный экологический фактор, который, 
вероятно, может приводить к структурированию сооб-
щества почвенных животных.  

Растительность экспериментального участка можно 
охарактеризовать как такую, которая соответствует немо-
ральному климату (в среднем по сообществу Tm = 9,62) с 
фитоиндикационной оценкой обеспечением теплом 
48,1 ккал/см*см*год (табл. 4). Режим континентальности 
можно оценить как материковый/субконтинентальный 
(Kn = 10,1). Гумидность климата по данным фитоиндика-
ции можно оценить как среднестепную (Hd = 7,74). 
В среднем значение Om-шкалы находится на уровне 
10,97, что соответствует разнице между осадками и испа-
рением 54,85 мм/год. Это позволяет омброклимат охарак-
теризовать как гумидный. Как отмечено в работе Г.Н. Лы-

сенко и соавт. (Lisenko et al., 2010), морозность климата 
является одним из важнейших лимитирующих экологи-
ческих факторов, который прямо влияет на пространст-
венное распределение видов в растительных группиров-
ках, так как во многих случаях именно условия зимовки 
определяют возможность роста растений в том или ином 
экотопе. Значение Cr-фактора для растительности состав-
ляет 10,1, что соответствует температуре самого холодно-
го месяца 0,48 °С, которая характеризует мягкие и теплые 
зимы. Фитоиндикация общего солевого режима участка 
позволила установить, что изучаемый эдафотоп можно 
отнести к категории небогатых / довольно богатых почв. 
По фитоиндикационному оцениванию уровень азотного 
питания почвы можно определить как безазотные / очень 
бедные азотом. Эти почвы можно отнести к группе слабо-
кислых. По режиму освещения эдафотоп можно отнести к 
категории почв открытых пространств. Режим переменно-
сти увлажнения можно оценить как сильно переменный. 
Растения относительно содержания карбонатов относятся к 
преимущественно гемистенотопным акарбонатофилам. 
Относительно аэрации почвы растения относятся к геми-
стенотопным субаэрофилам (Ganga et al., 2015).  

Таблица 4  
Характеристики растительного покрова пробного участка  

Корреляция с RLQ осями  
(только достоверные r на уровне р < 0,05) Характеристика x ± SE CV, % 

1 2 3 4 
Фитоиндикационные шкалы Я. П. Дидуха (Diduh, 2011) 

Hd 7,74 ± 0,02 2,7 –0,49   0,45 – – 
ffl 9,42 ± 0,02 1,8   0,31   0,57 – – 
Rc 7,59 ± 0,02 2,2 –0,65 – –   0,25 
Sl 6,16 ± 0,02 3,1 – – –   0,32 
Ca 7,68 ± 0,01 1,7 – – –0,28   0,40 
Nt 2,87 ± 0,02 6,5 –0,45   0,32 – – 
Ae 4,42 ± 0,01 2,0 –0,46 –   0,23 – 
Tm 9,62 ± 0,01 0,7 –0,24 – – –0,21 
Om 10,97 ± 0,01 1,0 –   0,63   0,26 –0,21 
Kn 10,09 ± 0,01 1,1   0,51 – – – 
Cr 8,77 ± 0,00 0,5 – –0,34 – – 
Lc 9,33 ± 0,00 0,3 –0,32   0,45 – – 

Индексы, основанные на экоморфах А. Л. Бельгарда (Belgard, 1950) 
Трофоморфы (Troph_B) 1,30 ± 0,02 12,3 –0,48   0,54 – – 
Гигроморфы (Hygr_B) 1,93 ± 0,03 15,2 –0,20   0,56 – – 
Гелиоморфы (Hel_B) 3,94 ± 0,01   2,3   0,33 – –0,21 – 

Доля ценоморф А. Л. Бельгарда в растительном сообществе 
Пратанты (Pr) 0,05 ± 0,01 149,1 – –0,25   0,26 – 
Псаммофиты (Ps) 0,68 ± 0,03   41,1   0,83 – – –0,37 
Сильванты (Sil) 0,17 ± 0,03 176,6 –0,85 – –   0,36 
Степанты (St) 0,11 ± 0,01   69,5   0,33 –0,21 – –0,20 

Оси, полученные при многомерном шкалировании растительности (Ganga et al., 2015) 
MDS 1 0,00 ± 0,06 – –0,91 – –   0,31 
MDS 2 0,00 ± 0,04 – –   0,74 – – 
MDS 3 0,00 ± 0,03 –   0,20 – –   0,27 

 

В растительном сообществе представлены преиму-
щественно псаммофиты (68%), значительно реже встре-
чаются сильванты (17%) и пратанты (5%). Основываясь 
на трофической структуре растительности, можно ут-
верждать, что эдафотоп занимает промежуточное поло-
жение между олиго- и мезотрофными условиями, а 
представленные почвы можно оценить как переходные 
между бедными и среднебогатыми. Условия увлажне-
ния можно оценить как мезоксерофильные суховатые, а 

световой режим – как осветленный. Для оценки роли 
экоморф в описании пространственной структуры со-
обществ мезопедобионтов в качестве детерминантов 
экологического пространства использовали эдафические 
показатели и значения фитоиндикационных шкал, уста-
новленные в точках отбора почвенно-зоологических 
проб (табл. 4). Результаты RLQ-анализа представлены 
на рисунке 2. Установлено, что 90,02 % общей вариации 
(общей инерции) описывают первые четыре оси RLQ 
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(57,0, 16,7, 10,0 и 6,4% соответственно). Процедура 
randtest подтвердила значимость результатов RLQ-
анализа на Р-уровне 0,001. Анализ приведенных в таб-
лице 1 данных свидетельствует о важной роли почвен-
ных условий и структуры растительности как маркеров 
условий обитания почвенной мезофауны.  

RLQ-ось 1 отражает роль твердости почвы как фак-
тора структурирования экологического пространства 
мезопедобионтов от глубины 5–10 см вплоть до макси-
мальной измеренной глубины 100 см. Наибольшей кор-
реляцией с осью RLQ 1 характеризуется твердость на 
глубине 35–40 см. Эта ось сопряжена динамикой темпе-
ратурного режима, влажностью и плотностью почвы. 
Позитивные значения оси сопряжены с увеличением 
содержания фракции песка среднего, а негативные – с 
увеличением содержания фракций песка мелкого и рас-
тительных корней. Наиболее информационно важным 
маркером RLQ-оси 1 является фитоиндикационная шка-
ла кислотности почвы, а также доля в растительной 
группировке псаммофитов и сильвантов.  

RLQ-ось 2 не чувствительна к твердости почвы, но 
обусловлена температурным режимом и зависит от 

варьирования содержания корней в почве. Важным ас-
пектом варьирования экологических свойств эдафотопа, 
связанного с RLQ-осью 2, являются его влажность и 
режим варьирования влажности. Трофомоморфы и гиг-
роморфы А.Л. Бельграда также чувствительны к этой 
оси.  

RLQ-ось 3 отображает роль твердости почвы в 
структурировании экологического пространства поч-
венных животных. Отмечена тенденция увеличения ко-
эффициентов корреляции RLQ-оси 3 и показателей 
твердости почвы с глубиной. Необходимо отметить роль 
температуры почвы в идентификации RLQ-оси 3. Роль 
растительности в формировании RLQ-оси 3, очевидно, 
второстепенная.  

RLQ-ось 4 отражает противоположную динамику 
твердости почвы в верхних слоях (преимущественно 0–5 
см) с одной стороны и в более глубоких (начиная с 20–
25 см вплоть до 100 см) – с другой. Эта ось также чувст-
вительна к температуре, влажности и плотности почвы. 
Фитоиндикационными маркерами этой оси являются 
шкалы кальция и общей минерализации. Также ось чув-
ствительна к соотношению псаммофитов и сильвантов.  
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Рис. 3. Результаты анализа RLQ: ось абсцисс – RLQ-ось 1, ось ординат – RLQ-ось 2;  
a – веса точек отбора проб (R-матрица) по RLQ-осям; b – веса видов (Q-матрица) по RLQ-осям; c – корреляция главных 
компонент 1 и 2, полученных на основе факторного анализа переменных среды и RLQ-осей; d – корреляция переменных 

среды и RLQ-осей; e – корреляция главных компонент 1 и 2, полученных на основе факторного анализа экоморф  
и RLQ-осей; f – корреляция экоморф и RLQ-осей; g – гистограмма собственных чисел  

RLQ-оси могут использоваться для классификации 
видов почвенной мезофауны (рис. 4). Следует отметить, 
что RLQ-оси ординируют сообщество с учетом взаимо-
связи почвенных животных с факторами среды и их 
экоморфическими особенностями. Мы остановились на 
решении, включающем четыре кластера почвенных бес-
позвоночных, которые обозначили как функциональные 
группы А, B, C и D (рис. 4). Наряду с интерпретацией 

RLQ-осей в терминах R-таблицы (признаки среды) эти 
оси можно интерпретировать в терминах Q-таблицы.  

Крайние положения в диапазоне изменчивости RLQ-
оси 1 занимают кластеры В и С. Кластер В представлен 
преимущественно личинками чернотелок, пилюльщиков 
и жуков-слоников. Представители этого кластера пред-
почитают более твердые почвы, с более высокими тем-
пературами и высокой вариабельностью температурного 

g 

a 

b 

c d f e 
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режима. Представители кластера В занимают позиции, 
где доминируют псаммофиты. Ключевой экологической 
особенностью кластера В является фитофагия его пред-
ставителей, как и то, что характерными являются виды, 
относящиеся к преимущественно фороморфе В7 – ак-
тивные прокладыватели ходов с С-образной формой 
тела. С-образная форма тела является важнейшей адап-
тацией для существования в условиях плотного и сухого 
субстрата (Gilarov, 1949). Кластер С представлен имаго 

стафилинид, жужелиц, личинками жужелиц, пауками, 
личинками табанид, губоногими многоножками и ли-
чинками жуков-щелкунов. Общей экологической осо-
бенностью этой группы является хищничество, то, что 
эти животные являются пратантами и относятся к форо-
морфе А2 – перемещаются с помощью существующей 
трещиноватости почвы при размерах тела, соизмеримых 
с трещиноватостью. Представители кластера С тяготеют 
к более влажным сайтам с менее твердыми почвами.  

 

Рис. 4. Кластерный анализ структуры животного населения мезопедобионтов  
(метод Варда, эвклидова дистанция): A, B, C и D – функциональные группы  
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Рис. 5. Расположение функциональных групп мезопедобионтов в пространстве RLQ-осей (верх)  
и экоморфические маркеры RLQ-осей (низ): слева – оси 1 и 2, справа – оси 3 и 4; обозначение кластеров – рис. 4  

Кластеры С и В разобщены RLQ-осью 1, но занима-
ют позитивный полюс RLQ-оси 2 и противопоставляют-
ся кластерам А и D. Экологическая область представи-

телей класса А весьма обширна, что свидетельствует об 
экологической пластичности видов, которые этот кла-
стер составляют. Экологические особенности предста-

B C D A 
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вителей кластера А объясняются RLQ-осью 4, по кото-
рой этот кластер четко обособлен от остальных (рис. 5). 
Кластер А представлен сильвантами, фороморфами В4 и 
В5. Этот кластер естественно сопряжен с сайтами, где 
также преобладают сильванты среди растений. Оценка 
расположения по RLQ-оси 4 указывает на то, что эколо-
гические особенности кластера D состоят в большей 
гигрофильности и в том, что среди видов кластера наи-
более типичными являются фороморфы В6.  

Важную информацию предоставляет пространствен-
ное варьирование RLQ-осей (рис. 6). В пространстве 
RLQ-оси формируют независимые и специфичные пат-
терны различного масштабного уровня.  

RLQ-ось 1 фактически делит изучаемый полигон на 
две соразмерные области. Одна область, представленная 
псаммофитной растительностью, формирует подножие 
дюнных всхолмлений, на вершине которых размещены 
чернокленовые кусты. Генезис дифференциации эколо-
гических условий, обусловленных RLQ-осью 1, очевид-
но, имеет геоморфологическую природу.  

RLQ-ось 2 также делит полигон на две относительно 
соразмерные области, которые не различаются по твердо-
сти почвы, но различаются по температурному режиму. 
Можно предположить, что мы имеем дело с пертинент-
ным влиянием лесной растительности, под кронами кото-
рой наблюдается снижение вариабельности температуры 
почвы. Эта гипотеза полностью согласуется с результата-
ми фитоиндикации, которые свидетельствует у снижении 
уровня освещенности в области пониженных температур 
и снижении индекса переменности увлажнения.  

RLQ-ось 3 указывает на наличие локальных возму-
щений экологической обстановки, обусловленных 
уменьшением твердости почвы. На указанный тренд 
изменчивости экологических свойств почвенные живот-
ные реагируют, но эта ось не позволяет четко диффе-
ренцировать отдельные кластеры почвенных животных. 
Реакция сообщества мезопедобионтов на характеристи-
ки, сопряженные с RLQ-осью 3, является количествен-
ной и не приводит к качественным перестройкам струк-
туры сообщества.  

 

 
Рис. 6. Пространственное варьирование RLQ-осей  

Локалитеты, сформированные вследствие простран-
ственного варьирования RLQ-оси 4, образуют конфигу-
рацию, которую можно охарактеризовать как мозаику. 
Элементы мозаики имеют особенности профильного рас-
пределения твердости почвы, но главная особенность 
состоит в ценоморфическом своеобразии растительного 
покрова: это антагонистические отношения лесной и пес-
чано-степной растительности. Только на ограниченных 
участках изученного полигона формируются микроусло-
вия, благоприятные для развития лесного круговорота, 
который проявляет себя на уровне фито- и зооценоза.  

Обсуждение  

Сообщество животных – обитателей дерново-боровой 
почвы характеризуется численностью 68,9 ± 14,6 экз./м2 и 

представлено 20 видами, 8 форм определены до уровня 
рода, семейства или отряда. Два вида представлены личи-
ночной и имагинальными фазами (Anatolica eremita и 
Calathus ambiguus). Учет животных альтернативными 
способами позволил расширить список до 38 видов либо 
форм видового уровня. Можно признать, что уровень 
численности и разнообразия для дерново-боровой почвы 
на арене является невысоким (если сравнивать с другими 
типами почв арены р. Днепр). Численность мезопедоби-
онтов лугово-болотной почвы составляет 197,5 экз./м2, а 
видовое богатство – 59 видов; лесной почвы – 
247,6 экз./м2, 50 видов, луговой почвы – 254,6 экз./м2, 
47 видов (не опубликованные данные). Более низкая чис-
ленность сообщества и обедненное разнообразие позво-
ляют рассматривать экотоп, представленный дерново-
боровой почвой на арене, как весьма экстремальное ме-
стообитание. Значительно упрощенные сообщества под-
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стилочных макробеспозвоночных характерны для олиго-
трофных песчаных почв (Brygadyrenko and Solovjov, 2007; 
Brygadyrenko, 2015). Этот результат подтверждается уп-
рощенной экологической структурой сообщества. Преоб-
ладающий экологический облик сообщества можно оха-
рактеризовать как степной, ксерофильный, олиготрофо-
ценоморфичный. В топоморфической структуре отсут-
ствуют норники, а в трофоморфической – сапрофаги. 
Только дополнительные сборы альтернативными мето-
дами позволили установить в сообществе наличие сапро-
фагов и норников. Последняя экологическая группа пред-
ставлена чесночницей обыкновенной. Фороморфическая 
структура сообщества отличается наибольшим разнооб-
разием. В ней соразмерно представлены различные стра-
тегии перемещения в почве. С одной стороны, мы видим 
различные способы перемещения герпетобионтных жи-
вотных, преимущественно имаго насекомых, которые в 
целом отличаются значительным миграционным потен-
циалом. Это обстоятельство актуализирует исторические 
причины в формировании изучаемого сообщества (Drake, 
1990; Weslien et al., 2011). С другой стороны, в сообщест-
ве представлены различные стратегии перемещения в 
почве, что позволяет предположить либо наличие детер-
министских причин (Chase, 2003), либо тех, которые обу-
словлены структурированием экологической ниши 
(Hutchinson, 1957).  

Регулярная сетка, по которой отобраны пробы с уче-
том их локальных координат, дает возможность для изу-
чения пространственной вариации экологической струк-
туры сообщества во взаимосвязи с экологическими 
факторами. Факторы среды описаны двумя группами 
показателей. Это эдафические свойства и значения фи-
тоиндикационных шкал. Структура сообщества мезопе-
добионтов представлена как классическая матрица: ви-
ды / точки отбора проб. Экология сообществ в большей 
степени фокусируется не на таксономических особенно-
стях, а на биологических свойствах (traits) видов 
(Seebacher et al., 2012). В качестве таких особенностей 
могут выступать экоморфы почвенных животных 
(Zhukov et al., 2015). Прямой функциональный анализ 
связи биологических свойств видов с переменными сре-
ды посредством данных по численности видов требует 
объединения трех матриц данных (Dray and Legendre, 
2008). Такая задача может быть выполнена с помощью 
RLQ-анализа (Dolédec et al., 1996).  

Ключевым аспектом структурирования сообщества 
почвенной мезофауны является дифференцирование по 
трофическому признаку. Ось RLQ-1 ординирует сообще-
ство, различая фитофагов с одной стороны, а зоофагов – с 
другой. Эта ординация сопряжена с изменчивостью твер-
дости почвы по всему профилю, температуры, влажности 
и плотности почвы. Указанный градиент может быть ин-
терпретирован с помощью фитоиндикационных шкал и 
экоморф растений А.Л. Бельгарда. Фитофаги более ха-
рактерны для участков со степной псаммофитной расти-
тельностью, а зоофаги – для участков с преобладанием 
сильвантов. Прочие растительные характеристики рас-
ширяют объем экологического описания различий, кото-
рые отражаются RLQ-осью 1. Степные псаммофитные 
участки характеризуются большей освещенностью, а лес-
ные – трофностью и влажностью. Направление варьиро-
вания влажности эдафотопа подтверждается как по рас-

тительным показателям (гигроморфы А.Л. Бельгарда и 
фитоиндикационные шкалы Я.П. Дидуха), так и прямыми 
измерениями влажности почвы.  

Ось RLQ-2 отражает более сложное согласование 
экологических характеристик почвенных животных. 
Позитивный полюс RLQ-оси 2 отражает то обстоятель-
ство, что целостную группировку мезопедобионтов 
представляют ксерофильные олиготрофоценоморфы, 
эндогейные, которые относятся к фороморфе В4 и В6. 
Эта группировка противопоставлена другой, характер-
ными особенностями которой является эпигейность, 
мезофилия, мегатрофоценоморфичность и принадлеж-
ность к фороморфе В5. В свою очередь, RLQ-ось 3 про-
тивопоставляет сильвантов и степантов, а RLQ-ось 4 – 
ксерофильных эндогейных животных – гигрофильным. 
Согласованные изменения экоморфической структуры, 
которые сопровождаются изменчивостью свойств сре-
ды, приводят к возможности выделения функциональ-
ных групп на основе RLQ-осей.  

Функциональные группы включают в себя виды без 
учета их филогенетических связей с подобными экофи-
зиологическими особенностями и свойствами жизнен-
ного цикла, которые реагируют сходным образом на 
действие факторов окружающей среды и оказывают 
подобное воздействие на функционирование экосисте-
мы (Lavorel and Garnier, 2002; Ni, 2003; Moonen and 
Barberi, 2008; Franks et al., 2009).  

Установлены четко обозначенные функциональные 
группы почвенных животных. Функциональный аспект 
группировок усиливается с учетом роли почвенных жи-
вотных в процессах почвообразования. В этой связи 
следует говорить не только о влиянии свойств среды на 
пространственную и функциональную организацию 
сообщества мезопедобионтов, но и о структурирован-
ном воздействии обитателей почвы на почвенные режи-
мы. Важным фактором структуры сообщества мезопе-
добионтов дерново-боровой почвы является отношение 
животных к режиму влажности. Фитофагия является 
важной адаптацией к дефициту влаги (Gilyarov, 1970). 
Свидетельством этого является конфигурация осей 
RLQ-1 (фитофагия – хищничество) и RLQ-2 (ксеро-
фильность – мезофильность), которая приводит к фор-
мированию функциональной группы В (ксерофильные 
фитофаги), С (хищники – пратанты) и А (эпигейные 
формы, среди которых преобладают мезофилы). Функ-
циональная группа D представлена моллюсками. Эти 
кальцефильные животные очень редки в условиях вы-
щелоченных дерново-боровых почв.  

Организация сообщества почвенных животных в эко-
логическом пространстве, заданном осями RLQ, может 
быть отображена в виде закономерного варьирования 
RLQ-осей в географическом пространстве. Каждая RLQ-
ось представляет собой, как это следует из математиче-
ской природы этой генерализации, независимый аспект 
согласованного варьирования структуры сообщества поч-
венных животных, свойств среды и экоморфических осо-
бенностей мезопедобионтов. В экологическом простран-
стве сообщество может быть представлено как 
совокупность некоторого числа образований – функцио-
нальных групп. В географическом пространстве моделью 
структуры населения является композиция различных 
функциональных групп, которая возникает как результат 
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континуального наложения различных трендов. Природа 
этих трендов различна, на что проливает свет рассмотре-
ние пространственных паттернов RLQ-осей. Геоморфо-
логические причины являются наиболее вероятным ме-
ханизмом возникновения согласованной изменчивости 
почвенных свойств и особенностей животного населения 
и растительного покрова, которые отображаются RLQ-
осью 1. Нельзя исключать рельефной компоненты в ди-
намике RLQ-оси 2, но наиболее важной является компо-
нента, обусловленная конфигурацией растительного по-
крова. RLQ-оси 1 и 2 отражают тренды, которые 
простираются в пределах всего полигона. Эти тренды 
находят свое отражение в экоморфической структуре 
сообщества почвенных животных. В свою очередь, RLQ-
оси 3 и 4 отражают особенности меньшего пространст-
венного масштаба. RLQ-ось 3 не приводит к дифферен-
циации функциональных групп. RLQ-ось 4 дополняет 
обособленность функциональной группы А, которая дос-
таточно четко обозначена уже в пространстве RLQ-осей 1 
и 2. Именно RLQ-оси 3 и 4 формируют пространственные 
структуры, которые в наивысшей степени могут быть 
обозначены как мозаичные.  

Выводы  

Экотоп, представленный дерново-боровой почвой на 
арене, представляет собой экстремальное местообитание 
для почвенных животных по сравнению с другими поч-
вами арены. Преобладающий экологический облик сооб-
щества можно охарактеризовать как степной, ксерофиль-
ный, олиготрофоценоморфичный. В топоморфической 
структуре отсутствуют норники, а в трофоморфической – 
сапрофаги.  

Ключевым аспектом структурирования сообщества 
почвенной мезофауны является дифференцирование по 
трофическому признаку. Ось RLQ-1 ординирует сообще-
ство, различая фитофагов, с одной стороны, а зоофагов – с 
другой. Эта ось сопряжена с изменчивостью твердости 
почвы по всему профилю, температуры, влажности и 
плотности почвы. Фитофаги более характерны для участ-
ков со степной псаммофитной растительностью, а зоофа-
ги – для участков с преобладанием сильвантов.  

Ось RLQ-2 отражает более сложное согласование 
экологических характеристик почвенных животных. 
Позитивный полюс RLQ-оси 2 связан с целостной груп-
пировкой мезопедобионтов, представленной ксерофиль-
ными олиготрофоценоморфами, эндогейными, которые 
относятся к фороморфе В4 и В6. Этой группировке про-
тивопоставлена другая, характерными особенностями 
которой являются эпигейность, мезофилия, мегатрофо-
ценоморфичность и принадлежность к фороморфе В5.  

В экологическом пространстве сообщество может 
быть представлено как совокупность некоторого числа 
образований – функциональных групп. Организация со-
общества почвенных животных в экологическом про-
странстве, заданном осями RLQ, может быть отображена 
в виде закономерного варьирования RLQ-осей в геогра-
фическом пространстве. Каждая RLQ-ось представляет 
собой независимый аспект согласованного варьирования 
структуры сообщества почвенных животных, свойств 
среды и экоморфических особенностей мезопедобионтов.  
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