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В работе изучена роль гигротопа и трофотопа биогеоценозов степного Приднепровья как детерминантов 
β-разнообразия сообществ дождевых червей (Lumbricidae). Сбор материала проведен в период 1997–2015 гг. 
Исследованиями охвачены 180 пробных площадей, расположенных в различных типах биогеоценозов. Биоге-
оценотическая характеристика пробных площадей выполнена на основе типологии лесов степной зоны Укра-
ины А. Л. Бельгарда. Установлено, что в степном Приднепровье сообщества дождевых червей представлены 
16 видами. Показано, что гигротоп, трофотоп и ценотические особенности биотопа в рамках модели второго 
порядка способны объяснить 72,4 % варьирования численности сообществ дождевых червей и 73,7 % их 
α-разнообразия. Численность сообществ дождевых червей достигает максимальных значений при сочетании 
условий влажности от гигромезофильных до гигрофильных и условий трофности эдафотопа от Dc (липовые 
дубравы) до Dn (бересто-ясеневые и вязо-ясеневые дубравы и ольсы). Максимальное разнообразие сообществ 
дождевых червей характерно для сочетания мезогигрофильных условий гигротопа и режима трофности Dc, 
что соответствует типу леса липо-ясеневая дубрава со снытью. Ценоморфическая структура биогеоценоза яв-
ляется статистически достоверным предиктором как численности, так и α-разнообразия сообществ дождевых 
червей. Наименьшей численностью и разнообразием характеризуются болотный моноценоз, лугово-степной 
амфиценоз и степной моноценоз. Умеренные значения численности и разнообразия характерны для лугово-
лесного амфиценоза, лесного псевдомоноценоза с элементами остепнения и лесостепного амфиценоза, высо-
кие – для лесного моноценоза. В подобных условиях влажности и трофности эдафотопа в лесном моноценозе 
численность и разнообразие сообществ дождевых червей будет выше, чем в прочих типах биогеоценозов. 
MDM-анализ (Multinomial Diversity Model) свидетельствует о том, что ценотические особенности местообита-
ний определяют 12,61 % всей энтропии сообщества дождевых червей, гигротоп – 24,12 %, трофотоп – 12,30 %.  
Квадратичный член гигротопа определяет 10,93 %, а трофотопа – 2,05 %. Взаимодействие гигротопа и трофо-
топа определяет 1,53 % энтропии сообщества дождевых червей. Сайты (α-разнообразие) определяют 36,45 % 
энтропии. Существуют другие факторы, которые влияют на разнообразие сообществ дождевых червей, поми-
мо режима влажности, трофности эдафотопа и ценотических особенностей местообитания. Среди дождевых 
червей степного Приднепровья выделены экологические группы по отношению к влажности – гигроморфы 
и по отношению к трофности эдафотопа – трофоценоморфы. Гигроморфы дождевых червей представлены 
ксерофилами (2 вида), мезофилами (9 видов), гигрофилами (4 вида), ультрагигрофилами (1 вид). Трофоцено-
морфы представлены олигротрофоценоморфами (1 вид), олигомезотрофоценоморфами (4 вида), мезотрофо-
ценоморфами (9 видов), мегатрофоценоморфами (2 вида). 
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Гигротоп и трофотоп как детерминанты β-разнообразия Lumbricidae

ГИГРОТОП І ТРОФОТОП БІОГЕОЦЕНОЗІВ СТЕПОВОГО ПРИДНІПРОВ’Я  
ЯК ДЕТЕРМІНАНТИ β-РІЗНОМАНІТТЯ УГРУПОВАНЬ ДОЩОВИХ  

ЧЕРВ’ЯКІВ (LUMBRICIDAE)
О.В. Жуков, Д.Б. Шаталін

Дніпропетровський національний університет імені Олеся Гончара

У роботі вивчено роль гігротопу та трофотопу біогеоценозів степового Придніпров’я як детермінантів 
β-різноманіття угруповань дощових черв’яків (Lumbricidae). Збір матеріалу проведено у період 1997–2015 р.р. 
Дослідженнями охоплено 180 пробних площ, розташованих у різних типах біогеоценозів. Біогеоценотична 
характеристика пробних площ виконана на основі типології лісів степової зони України О. Л. Бельгарда. Уста-
новлено, що в степовому Придніпров’ї угруповання дощових черв’яків представлені 16 видами. Показано, 
що гігротоп, трофотоп і ценотичні особливості біотопу в рамках моделі другого порядку здатні пояснити 72,4 
% варіювання чисельності угруповань дощових черв’яків і 73,7 % їх α-різноманіття. Чисельність угруповань 
дощових черв’яків досягає максимальних значень при сполученні умов вологості від гігромезофільних до 
гігрофільних і умов трофності едафотопа від Dc (липові діброви) до Dn (бересто-ясеневі та в’язо-ясеневі ді-
брови та ольшаники). Максимальне різноманіття угруповань дощових черв’яків характерно для сполучення 
мезогігрофільных умов та режиму трофності Dc, що відповідає типу лісу липо-ясенева діброва з яглицею. Це-
номорфічна структура біогеоценозу є статистично достовірним предиктором як чисельності, так і α-різнома-
ніття угруповань дощових черв’яків. Найменшою чисельністю та різноманіттям характеризуються болотний 
моноценоз, лучно-степовий амфіценоз і степовий моноценоз. Помірні значення чисельності та різноманіття 
характерні для лучно-лісового амфіценозу, лісового псевдомоноценозу з елементами остепніння та лісово-сте-
пового амфіценозу, високі – для лісового моноценозу. У подібних умовах вологості та трофності едафотопу в 
лісовому моноценозі чисельність і різноманіття угруповань дощових черв’яків буде вищим, ніж в інших типах 
біогеоценозів. MDM-аналіз (Multinomial Diversity Model) свідчить про те, що ценотичні особливості місцепе-
ребувань визначають 12,61 % всієї ентропії угруповання дощових черв’яків, гігротоп – 24,12 %, трофотоп –  
12,30 %. Квадратичний член гігротопу визначає 10,93 %, а трофотопу – 2,05 %. Взаємодія гігротопу та тро-
фотопу визначає 1,53 % ентропії угруповання дощових черв’яків. Сайти (α-різноманіття) визначають 36,45 % 
ентропії. Існують інші фактори, які впливають на різноманіття угруповань дощових черв’яків, крім режиму 
вологості, трофності едафотопу та ценотичних особливостей місцеперебування. Серед дощових черв’яків сте-
пового Придніпров’я виділені екологічні групи за ставленням до режиму вологості – гігроморфи та за ставлен-
ням до трофності едафотопу – трофоценоморфи. Гігроморфи дощових черв’яків представлені ксерофілами (2 
види), мезофілами (9 видів), гігрофілами (4 види), ультрагігрофілами (1 вид). Трофоценоморфи представлені 
олігротрофоценоморфами (1 вид), олігомезотрофоценоморфами (4 види), мезотрофоценоморфами (9 видів), 
мегатрофоценоморфами (2 види).

Ключові слова: дощові черв’яки, різноманіття, ентропія, біогеоценоз, угруповання тварин.

HYGROTOPE AND TROPHOTOPE OF THE STEPPE PRIDNIPROVIE  
BIOGEOCEONOSIS AS DETERMINANTS OF THE EARTHWORMS  

(LUMBRICIDAE) COMMUNITIES β-DIVERSITY
A.V. Zhukov, D.B. Shatalin

Oles Gonchar Dnipropetrovsk national university

The role of the hygrotope and trophotope of the steppe Pridniprovie biogeoceonosis has been discussed in pres-
ent article as being determinants of the β-diversity of earthworms (Lumbricidae) communities. Material has been 
colected to the period 1997-2015. 180 sample polygons have been studied which located in various types of bio-
geoceonosis. Biogeoceonotic characteristic of the sample polygons have been made on the basis of professor A.L. 
Belgard forest typology of a steppe zone of Ukraine. Earthworm communities of the steppe Pridniprovie have been 
established to be presented by 16 species. Hygrotopes, trophotopes and bitope ceonosis features have been shown to 
be able to explain 72.4 % of a communities’ abundance variation and 73.7 of their % α-diversity by means of second 
order model. Earthworm communities’ abundance reache their maximum values at a combination of conditions of 
humidity from hygromesophilous to hygrophilous and conditions of edaphotope trophicity from Dc (linden oakwood) 
to Dn (elm-ashen oakwood and alder forests). The maximum diversity of earthworm communities has been stated to be 
characteristic for a combination of mesohygrophilous conditions and a trophicity mode Dc, that there corresponds to 
forest type a linden oakwood with aegopodium. The coenomorphic structure of the biogeocoenosis is statistically sig-
nificant predictors of both abundance and α-diversity of earthworm communities. Earthworm communities of marsh 
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monocoenosis, meadow-steppe amphicoenosis and steppe monocoenosis have been found as being characterised by 
minimum abundance and diversity. Moderate level abundance and diversity are characteristic for meadow-forest am-
phicoenosis, forest pseudomonocoenosis with elements of transformation to steppe and forest-steppe amphicoenosis. 
High levels of these indexes are typical for forest monocoenosis. Given other conditions of humidity and edaphotope 
trophicity being equal in forest monocoenosis abundance and diversity of earthworm communities will be higher 
than in other biogeocoenosis types. The MDM-analysis (Multinomial Diversity Model) reveals that habitats coenotic 
features define 12.61 % of all entropy of earthworm communities, hygrotopes – 24.12 %, trophotopes – 12.3 %. The 
square-law hygrotope member defines 10.93 %, and trophotope – 2.05 %. Hygrotope and trophotope interaction 
defines 1.53 % of entropy of earthworm communities. Sites (α -diversity) define 36.45 % of entropy. There are other 
factors which influence a diversity of earthworm communities besides a humidity, trophicity and habitat coenotic 
features. Steppe Pridniprovie earthworm complexes have been divided into ecological groups on the basis of relation 
to humidity (hygromorphes) and to edaphotope trophicity (trophocenomorphes). Earthworms hygromorphes are pre-
sented by xerophylous (2 species), mesophylous (9 species), hygrophylous (4 species), ultrahygrophylous (1 species). 
Trophocoenomorphes are presented by oligotrophocoenomorphes (1 species), oligomesotrophocoenomorphes (4 spe-
cies), mesotrophocoenomorphes (9 species), megatrophocoenomorphes (2 species).

Key words: earthworms, diversity, entropy, biogeocoenosis, animal community.

ВВЕДЕНИЕ
Дождевые черви трансформируют почву как среду обитания (Гиляров, 1949), изменяя распре-

деление веществ и потока энергии в почвенных пищевых цепях, что впоследствии приводит к соз-
данию или разрушению местообитаний подчиненных видов (Jones et al., 1997; Wright et al., 2004). 
Во многих наземных экосистемах дождевые черви рассматриваются как ключевые экосистемные 
инженеры (Bohlen, Edwards, 1995; Lavelle et al., 1997). Посредством биотурбаций (Meysman et al., 
2006), таких как рытье, продукция копролитов, перемешивание органических материалов и мине-
ральных частиц, дождевые черви влияют как на физические, так и биологические свойства почвы 
(Lee, 1985; Bohlen, Edwards, 1995). Дождевые черви влияют на скорость инфильтрации воды в почве 
(Shipitalo et al., 2004), круговорот веществ в экосистеме (Butenschoen et al., 2009; Sheehan et al., 2006), 
трансформацию органического вещества (Koutika et al., 2001), почвенную структуру (Shipitalo, Le 
Bayon, 2004) и текстуру почвенных горизонтов (Lavelle, 1997; Lavelle et al., 1997). Способствуют 
формированию гумусовых горизонтов (Doube, Brown, 1998) и росту продуктивности фитоценозов 
(Blakemore, 1997). Дождевые черви проникают в почву, строя норы и при этом увеличивают поровое 
пространство. Транспортируют органическое вещество при продукции копролитов, измельчают ор-
ганические материалы как первый этап их разложения (Стриганова, 1980), обеспечивают растения 
питательными веществами путем концентрации их в стенке ходов или увеличивая биодоступность 
веществ таких, как фосфор. Перемещают семена в почвенном профиле (McRill, Sagar, 1973). Изме-
няют разнообразие и способствуют росту активности микробиального сообщества путем селектив-
ного потребления отдельных групп микроорганизмов (Brown, 1995; Maraun et al., 1999). Активность 
дождевых червей приводит к формированию водостабильных почвенных агрегатов, что способству-
ет снижению риска эрозии почвы (Ziegler, Zech, 1992; Schrader, Zhang, 1997), особенно сильно это 
проявляется себя в сельскохозяйственных угодьях с низким уровнем механической обработки по-
чвы (Rombke et al., 2005).

В свою очередь, почвенные свойства оказывают влияние на организацию сообществ дожде-
вых червей (Salomé et al., 2011). Гранулометрический состав в комбинации с типом растительного 
покрова, количеством поступающих питательных веществ и значением рН во многом определяют 
численность сообществ дождевых червей в естественных экосистемах (Lavelle, 1988; Ammer et al., 
2006; Lapied et al., 2009). По мнению Briones et al. (1995) рН, органическое вещество и обменные 
катионы являются наиболее важными факторами, которые определяют экологические различия в 
сообществах дождевых червей. Nordström & Rundgren (1974) отмечают важность органического ве-
щества, рН и влажности в распределении дождевых червей. Распределение A. rosea имеет тесную 
связь с содержанием в почве глины. Эта связь может быть вторичной, так как содержание в почве 
глины коррелирует с водоудерживающей способностью, которая непосредственно влияет на дожде-
вых червей (Hernández et al., 2003). Также в этом исследовании установлена связь между числен-
ностью A. c. trapezoides и аэрацией и порозностью почвы. Причина воздействия сухости почвы на 
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дождевых червей может находиться в реакции червей на матричный потенциал воды в почве и не 
зависеть от гранулометрического состава почвы для Aporrectodea rosea. Либо быть следствием вза-
имодействия между матричным потенциалом и почвенной текстурой для A. c. trapezoides так, что 
граничное значение влажности почвы, которое обладает репеллентными свойствами, изменяется 
вместе с гранулометрическим составом почвы (Doube, Styan, 1996).

Загрязнение лесных почв полиметаллической пылью в комплексе с SO2 имеет крайне негатив-
ное последствие для дождевых червей. По мере увеличения токсической нагрузки они резко сокра-
щают численность и в дальнейшем полностью исчезают. Это приводит к образованию «люмбри-
цидных пустынь» (Воробейчик, 1998). Показана важная роль дождевых червей при рекультивации 
земель (Андрусевич и др., 2014).

Давно известно, что типичные комбинации видов дождевых червей соответствуют опреде-
ленным комбинациям почвенных свойств. В центрально европейских буковых лесах выделено две 
группы видов дождевых червей: муль-группа, которая представлена преимущественно собствен-
но-почвенными видами или норниками и мор-группа, которая включает преимущественно малых 
по размерам эпигейных видов с пигментацией (Bornebusch, 1930; Satchell, 1983). Также установ-
лены группы видов сельскохозяйственных угодий и лугов, которые соответствуют муль-группе 
(Bauchhenss, 1997). Некоторые группы видов рассматриваются как индикаторы свойств биотопов: 
E. fetida, E. andrei – скопления органического материала, таких как компостные ямы; A. chlorotica,  
E. tetraeda – крайне влажные условия прибрежных местообитаний; L. eiseni – пни деревьев или 
кора; L. terrestris – слабо кислые или нейтральные глубокие почвы с низким содержанием песка, т.е. 
классический индикатор муль-почв (Rombke et al., 2005).

Между разнообразием древесных видов растений в широколиственных лесах и разнообразием 
сообщества дождевых червей, выраженных с помощью индекса Шеннона, установлена позитивная 
зависимость, что обусловлено позитивным влиянием разнообразия пищевых ресурсов для фауны 
деструкторов (Migge-Kleian et al., 2007). 

Поёмность является важным фактором, который влияет на сообщество дождевых червей. Уста-
новлена линейная зависимость таких показателей сообщества, как численность, видовое богатство, 
разнообразие по Шеннону и функциональное разнообразие от уровня пертурбации, зависящего от 
частоты и интенсивности половодий (Fournier et al., 2012). 

В целом, мало исследованным является вопрос о воздействии факторов среды не только на 
численность отдельных видов дождевых червей или их сообществ, а на разнообразие сообществ как 
его эмерджентного свойства. Разрешение этой проблемы видится не только в специфике экологии 
той или другой групп животных, но и в принципах оценки разнообразия и процедурах выявления 
статистических зависимостей.

Разнообразие является ключевой концепцией для понимания и управления экосистемами на 
глобальном и локальном уровнях (De’ath, 2012). Следует обратить внимание на следующие важные 
вопросы: трудность в понимании различий между разнообразием и энтропией (Jost, 2007), пред-
ставление об аддитивной или мультипликативной природе разнообразия (Tuomisto, 2010), понима-
ние необходимости различных типов разнообразия (Anderson et al., 2011). Указанные вопросы нахо-
дят свое выражение в мультиномиальной модели разнообразия (multinomial diversity model – MDM) 
(De’ath, 2012). Она основывается на параметрической формулировке энтропии и разнообразия, ко-
торая является расширением определения разнообразия (Hill, 1973, Jost, 2007), и на связи между 
энтропией лог-подобием множественных моделей. Это позволяет MDM моделировать изменения в 
разнообразии в следствии действия комплекса факторов среды. Традиционно, исследования связи 
разнообразия и драйверов среды ограничены разнообразием отдельных сайтов и таким образом, 
были не способны учесть оборот видов. У MDM нет такого ограничения, что позволяет количе-
ственно обосновать ответ на вопросы: «как изменяется разнообразие экосистемы в пространстве и 
во времени?» и «какой драйвер является наиболее важным для таких изменений?» (De’ath, 2012).

Экологическое разнообразие может основываться различных типах разнообразия – таксоно-
мическое, функциональное, генетическое. Разнообразие отдельного сайта обладает четырьмя клю-
чевыми свойствами (De’ath, 2012): (1) разнообразие может изменяться от 1 для ситуации встречи 
одного вида до S для одинаково обильных видов, что называется эффективно число видов (Tuomisto, 
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2011); (2) разнообразие согласуется с принципом удвоения (Hill, 1973), который устанавливает, что 
для сообщества из S добавление ещё S видов с такой же пропорцией численности даст удвоение ис-
ходного разнообразия; (3) разнообразие сайта зависит только присутствующих видов, а включение 
отсутствующих видов не изменяет разнообразия; (4) виды могут быть взвешены путем возведения 
доли их численности в степень q, которая называется порядок разнообразия, и хотя q может прини-
мать любое значения, обычно используются значения 0, 1, 2 или ∞. Значение q = 0 превращает долю 
численности в данные типа присутствие-отсутствие, значение q = 2 придает большее значение более 
обильным видам, значение q = ∞ делает меру разнообразия чувствительной только к доле наиболее 
доминантного вида, а для q = 1 происходит равное взвешивание всех видов. Разнообразия порядка 
0, 1, 2 и ∞ называются соответственно видовое богатство, индекс Шеннона, Симпсона и Бергера-
Паркера (Жуков и др., 2007). 

Представления о разнообразии и энтропии в некоторой степени дублируют друг друга, хотя оба 
играют различные концептуальные и аналитические роли (De’ath, 2012). 

Энтропию 1-го порядка (энтропия Шеннона) 1Н и разнообразие 1-го порядка (разнообразие 
Шеннона) 1D для отдельного сайта с долей видов в суммарной численности рi можно представить 
следующим образом:

  

Энтропию и разнообразие порядка q ≠ 1 можно определить следующим образом:

  
где qH известна как энтропия Реньи. 

Энтропия является аддитивной функцией. Разнообразие является результатом экспоненциро-
вания энтропии, поэтому является мультипликативной функцией. Разнообразие является шкалой, с 
помощью которой отображают эффективное число видов, таким образом, обеспечивая содержатель-
ную экологическую интерпретацию. Для интерпретации моделей, таких как оценка относительных 
эффектов различных предикторов или влияние отдельных сайтов или видов, может быть использо-
ваны показатели энтропии или разнообразия, в зависимости от целей и перспектив анализа.

 Обычным подходом для учета множества сайтов является концепция α-, β- и γ-разнообразия 
(Jost 2007, Tuomisto, 2010). Для множества из N сайтов, 1Нα будет просто средним значением энтро-
пий отдельных сайтов:

Из чего следует, что 1Dα представляет собой геометрическое среднее разнообразия сайтов. Ве-
личина 1Нγ является энтропией относительных численностей усредненных по сайтам и может быть 
представлена следующим образом:

где  – относительное обилие вида i, усредненное по N сайтам. 

Оборот видов между сайтами определяется как 1Dβ = 1Dγ /
1Dα (Jost, 2007), откуда следует, что 

1Нβ = 1Нγ –
1Нα.
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Для описания комплексов живых организмов значительной результативностью характеризует-
ся биогеоценотический подход (Сукачев, 1964). Для биогеоценозов степной зоны Украины разрабо-
тан теоретический инструментарий, который нашел свое выражение в таком научном направлении 
экологии, как степное лесоведение (Бельгард, 1971). Важнейшими теоретическими результатами 
этого направления является типология естественных и искусственных лесов степной зоны Украины, 
учение об экоморфах (Бельгард, 1950), система жизненных форм-биоморф (Акимов, 1948, 1955), 
учение об амфиценозе (Бельгард, 1948), учение о географическом и экологическом соответствии 
биогеоценозов (Бельгард, 1971). Биогеоцнотический подход позволил подойти к разрешению во-
проса о экологическом разнообразии сообществ почвенных животных (Жуков, 2010).

Сообщества дождевых червей степного Приднепровья изучены в контексте их роли в зоологи-
ческой диагностике почв (Жуков, 2004), микростациального распределения отдельных видов дожде-
вых червей (Жуков, Пилипенко, 2004; Жуков, 2006) и их динамики (Барсов и др., 1996), их значения 
в биоиндикации загрязнения почвы отходами химического производства (Жуков и др., 1997), роли в 
формировании продукции и разнообразия сообществ мезопедобионтов (Жуков, 1996), а также осо-
бенностей их экоморфологической структуры (Жуков и др., 2007; Жуков, 2009).

Целью настоящего исследования является установить роль ординат гигротопа и трофотопа как 
факторов, которые определяют разнообразие сообществ дождевых червей степного Приднепровья.

МЕТОДЫ
Сбор материала проводили в период 1997–2015 гг. Исследованиями охвачены 180 пробных 

площадей, расположенных в различных типах биогеоценозов степного Приднепровья в пределах 
Днепропетровской области Украины (табл. 1). Пробные площади размещены в плакорных местоо-
битаниях (профиль Присамарского биогеоценотического стационара ДНУ имени Олеся Гончара и 
сельскохозяйственные угодья), в поймах р. Днепр и Самара (продолжительно- и короткопойменные 
леса), на аренах этих рек, в байрачных лесах (байрак Глубокий и байрак Яцев Яр), правые берега 
р. Самара и р. Днепр. 

Биогеоценотическая характеристика пробных площадей выполнена на основе типологии лесов 
степной зоны Украины А. Л. Бельгарда. Диагностика типов биогеоценозов проведена исходя гео-
морфологических критериев и геоботанических описаний растительности. В основу диагностики 
положены эталонные биогеоценозы геоморфологического профиля Присамарского биогеоценоти-
ческого стационара им. А. Л. Бельгарда. Биогеоценотические свойства и их динамика в пределах 
этого профиля подробно изучены сотрудниками Комплексной экспедиции по изучению лесов степ-
ной зоны Украины (Цветкова, 1992, Белова, 1997; Белова, Травлеев, 1999). Геоботанические опи-
сания выполнены различными специалистами и имеют различную степень детализации, поэтому 
ценоморфическая структура растительного покрова отображена следующими бальными оценками: 
0 – представители ценоморфы отсутствуют; 1 – представители ценоморфы встречаются эпизоди-
чески; 2 – малый уровень представленности данной ценоморфы; 3 – средний уровень представ-
ленности; 4 – высокий уровень представленности ценоморфы. На основании фитоиндикационных 
оценок установлены гигротоп и трофотоп соответствующего эдафотопа. Гигротоп и трофотоп по-
мимо традиционного обозначения шифрами по А. Л. Бельгарду, которые являются ординальными 
дискретными данными, были закодированы в виде чисел, которым придается смысл континуальных 
данных. Над континуальными данными имеют смысл арифметические действия, в том числе воз-
ведение в степень и их произведения. Эти операции могут моделировать нелинейные эффекты ус-
ловий влажности и трофности эдафотопа на сообщества дождевых червей. Парабола, которая опи-
сывается уравнением второй степени, является простейшей моделью известной экологической ко-
локолообразной кривой. Произведение мер влажности и трофности моделируют их взаимодействие 
на искомый параметр (особенности сообщества дождевых червей в нашем случае).

Оценка гигротопа и трофотопа с учетом особенностей видового состава растительности по-
зволяют идентифицировать тип биогеоценоза и назвать его в соответствии с терминологией А. Л. 
Бельгарда. 
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Таблица 1. Биогеоценотическая характеристика пробных площадей по А.Л. Бельгарду (1950)

Участок 
профиля Тип БГЦ Тип почвы № Гигротоп Трофотоп Ценоморфы

Шифр Код Шифр Код St Sil Pr Pal

Арена 
 р. Самара

Берёзовый 
ольс с сырым 
крупнотра-

вьем 

Болотно-
луговые 
лесные 

8 Hg(4) 6 C 3 1 4 4 4

9 Hg(4) 6 C 3 1 4 3 4

Вязо-осокор-
ник с будрой Лесная 192 Ms(2) 3 C 3 1 4 0 0

Дубняк с 
вейником и 
ландышем 

Дерново-
боровая 

супесчаная 

1 Ms(2) 3 B 2 0 4 2 0
2 Ms(2) 3 B 2 0 4 1 0
3 Ms(2) 3 B 2 0 4 2 0
4 Ms(2) 3 B 2 0 4 1 0
5 Ms(2) 3 B 2 0 4 1 0

Песчаная 
степь 

Дерново-
степная 
песчанная 
почва 

12 MsKs(1) 1 AB 1 3 0 2 0
13 MsKs(1) 1 AB 1 3 0 2 0
14 MsKs(1) 1 AB 1 3 0 2 0
15 MsKs(1) 1 AB 1 3 0 2 0
16 MsKs(1) 1 AB 1 3 0 2 0

Сосно-дубняк 
с молинией и 

снытью 

Лугово-лес-
ные 

10 MsHg(3) 5 C 3 0 4 4 0

11 MsHg(3) 5 C 3 0 4 4 0

Сосно-дубняк 
со свежим 

разнотравьем 

Дерново-
боровая 

супесчаная 

6 Ms(2) 3 C 3 0 4 2 0

7 Ms(2) 3 C 3 1 4 2 0

Сосняк с 
суховатым 

разнотравьем 

Дерново-
боровая 
песчаная 

17 MsKs(1) 1 AB 1 1 2 2 0
18 MsKs(1) 1 AB 1 1 2 2 0
19 MsKs(1) 1 AB 1 1 2 2 0
20 MsKs(1) 1 AB 1 1 2 2 0
21 MsKs(1) 1 AB 1 1 2 2 0

Байрак 
Глубокий

Бересто-
паклёновая 
дубрава 

Чернозём 
лесной 

22 KsMs 
(1-2) 2 Dn 6 3 3 1 0

23 Ms(2) 3 Dn 6 2 3 2 0

Бересто-чер-
нокленовый 
дубняк с ежой 

Чернозём 
лесной 

39 KsMs 
(1-2) 2 E 7 2 3 0 0

40 KsMs 
(1-2) 2 E 7 3 4 0 1

Бересто-ясе-
невая дубрава 
с фиалкой 
опушенной

Чернозём 
лесной

24 KsMs 
(1-2) 2 Dn 6 2 4 2 0

25 Ms(2) 3 Dn 6 2 4 2 0

26 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 0 3 2 0

45 MsKs(1) 1 Dn 6 4 1 1 0
46 MsKs(1) 1 Dn 6 4 1 1 0

Бересто-ясе-
невая дубрава 
с широкотра-

вьем 

Чернозём 
лугово-лес-

ной 

33 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 0 4 3 0

34 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 0 4 4 1

Липовая 
дубрава со 
звездчаткой 

Чернозём 
лесной 

41 Ms(2) 3 Dac 5 0 4 2 0

42 Ms(2) 3 Dac 5 0 4 2 0
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Липо-ясене-
вая дубрава 
с широкотра-

вьем 

Чернозём 
лесной 

27 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 1 4 3 0

  28 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 0 4 2 0

  29 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 0 4 1 0

  35 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 1 4 3 0

  36 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 1 4 3 0

  Липо-ясене-
вая дубрава со 
звездчаткой 

Чернозём 
лесной 

43 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 2 0

  44 Ms(2) 3 Dac 5 0 4 2 0

  Липо-ясене-
вая дубрава со 

снытью 

Чернозём 
лугово- 
лесной 

30 MsHg(3) 5 Dac 5 0 4 3 0
  31 MsHg(3) 5 Dac 5 1 4 4 0
  32 MsHg(3) 5 Dac 5 1 4 3 0

  Паклено-ясе-
невая дубрава 
c широкотра-

вьем 

Чернозём 
лугово- 
лесной 

37 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 0 4 3 1

  38 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 0 4 4 1

Байрак 
Яцев яр

Липо-ясене-
вая дубрава 
с широкотра-

вьем 

Чернозём 
лугово- 
лесной 

50 MsHg(3) 5 Dac 5 0 4 4 0

  51 MsHg(3) 5 Dac 5 0 4 4 1

 
Степная це-

линка 

Чернозём 
обыкновен-

ный
 

47 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0

  49 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0

Днепро-
петровск

Тальвег балки 
Тунельная

Болотно-
луговая 
лесная

74 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 1 4 1 3

  54 Ms(2) 3 Dac 5 1 3 0 0

  55 Ms(2) 3 Dn 6 2 3 0 0
  56 Ms(2) 3 Dac 5 1 3 0 0

  57 HgMs 
(2-3) 4 E 7 1 1 3 0

  58 Ms(2) 3 Dn 6 2 3 1 0
  59 Ms(2) 3 Dn 6 1 4 0 0

  Парк  
Гагарина 60 KsMs 

(1-2) 2 Dc 4 1 3 0 0Чернозём 
лесной

  61 KsMs 
(1-2) 2 Dn 6 4 3 0 1

  62 KsMs 
(1-2) 2 Dac 5 2 3 1 0

  63 KsMs 
(1-2) 2 Dn 6 3 2 0 0

  64 KsMs 
(1-2) 2 Dc 4 2 2 1 0

  65 KsMs 
(1-2) 2 Dc 4 1 3 1 0
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Парк  
Гагарина

66 Ms(2) 3 Dac 5 1 3 0 0
67 Ms(2) 3 Dn 6 2 4 0 0
68 Ms(2) 3 Dac 5 1 3 0 0
69 Ms(2) 3 Dn 6 2 3 1 0
70 Ms(2) 3 Dac 5 1 3 0 0
71 HgMs 

(2-3)
4 E 7 1 3 2 1Чернозём 

лесной 72 Ms(2) 3 Dac 5 2 4 0 0

73 Ms(2) 3 Dac 5 2 4 0 0

Чернозём 
лугово-лес-

ной

53 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 0 4 2 0

52 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 1 4 2 1

Коротко-
поёмные 
БГЦ (р. 
Самара) 

Бересто-ясе-
невая дубрава 
с крапивой 

Пойменная 
лугово-лес-

ная 

75 MsHg(3) 5 Dn 6 0 4 4 1

76 MsHg(3) 5 Dn 6 0 4 4 1

Липовая ду-
брава дубрава 
с широкотра-

вьем 

Пойменная 
лесная по-

чва

94 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 0 4 2 0

  95 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 1 4 2 0

  96 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 1 4 2 0

  Пойменная 
лугово-лес-

ная 

79 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 0 4 1 0

  80 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 0 4 0 0

  Липовая 
дубрава со 
звездчаткой

Пойменная 
лесная по-

чва 

97 Ms(2) 3 Dc 4 1 4 2 0
  98 Ms(2) 3 Dc 4 1 4 0 0
  99 Ms(2) 3 Dc 4 1 4 0 0
  Липовая 

дубрава со 
снытью 

Пойменная 
лесная по-

чва 

100 MsHg(3) 5 Dc 4 0 4 1 0

  101 MsHg(3) 5 Dc 4 1 4 1 0

  Липо-ясене-
вая дубрава 
с широкотра-

вьем 

Пойменная 
лугово-лес-

ная 

81 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 0 4 2 0

  82 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 1 4 2 1

 
Липо-ясене-
вая дубрава со 
звездчаткой

Пойменная 
лугово-лес-

ная

83 Ms(2) 3 Dac 5 0 4 2 0
  84 Ms(2) 3 Dac 5 0 4 2 1
  85 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 2 0
  86 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 2 0
  Липо-ясене-

вая дубрава со 
звездчаткой 

Пойменная 
лугово-лес-

ная 

77 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 2 0

  78 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 2 0

 
Ольс с болот-
ным крупно-
травьем 

Пойменая 
болотно-
лесная 

87 UHg(5) 7 Dn 6 0 4 4 4
  88 UHg(5) 7 Dn 6 0 4 4 4
  89 UHg(5) 7 Dn 6 0 4 3 4
  90 UHg(5) 7 Dn 6 1 4 4 4
  Ольс с сырым 

крупнотра-
вьем 

Пойменая 
болотно-
лесная 

91 Hg(4) 6 Dn 6 0 4 4 2
  92 Hg(4) 6 Dn 6 0 4 3 3
  93 Hg(4) 6 Dn 6 0 4 3 4
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Урочище 
Круглик 

Липо-ясене-
вая дубрава со 
звездчаткой 

Солодь 

102 MsHg(3) 5 Dc 4 1 4 3 0
103 MsHg(3) 5 Dc 4 1 4 4 0
104 MsHg(3) 5 Dc 4 1 4 3 0
105 MsHg(3) 5 Dc 4 1 4 3 0
106 MsHg(3) 5 Dc 4 1 4 4 0

Орджони-
кидзе 

Травостой Красно-бу-
рые глины 196 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0

Травостой Лессы 

127 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0
128 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0
197 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0
198 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0

Травостой Педозем 
130 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0
199 Ks(0) 0 Г 2 4 1 2 0
200 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0

Травостой Серо-зеле-
ные глины 

132 Ks(0) 0 Г 2 4 1 2 0
133 Ks(0) 0 Г 2 4 1 2 0
202 Ks(0) 0 Г 2 4 1 1 0

Плакор,  
ПП 201

 

Акациевое 
насаждение 

Чернозём 
лесоулуч-
шенный 

141 MsKs(1) 1 F 8 4 1 0 0
142 MsKs(1) 1 F 8 4 1 0 0
143 MsKs(1) 1 F 8 4 1 0 0
144 MsKs(1) 1 F 8 4 1 0 0
145 MsKs(1) 1 F 8 4 1 0 0

Степная це-
линка 

Чернозём 
обыкновен

ный

135 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0
136 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0
137 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0
138 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0
139 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0
140 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0
134 Ks(0) 0 F 8 4 0 0 0

Пойма р. 
Проточь

Болото Пойменная 
болотная 205 UHg(5) 7 B 2 1 1 2 4

Луг Пойменная 
луговая 195 Ms(2) 3 B 2 1 1 4 1

Правый 
берег р. 
Самара 

Бересто-па-
кленовая ду-
брава с ежой 

Чернозём 
лесной 

153 KsMs 
(1-2) 2 Dac 5 2 4 1 0

154 KsMs 
(1-2) 2 Dac 5 2 3 1 0

Бересто-чер-
нокленовый 
дубняк с ежой 

Чернозём 
лесной 

166 Ms(2) 3 E 7 3 3 1 0

167 KsMs 
(1-2) 2 E 7 3 4 0 0

168 KsMs 
(1-2) 2 E 7 4 3 0 0

169 KsMs 
(1-2) 2 E 7 3 3 0 0

 

Бересто-ясе-
невая дубрава 
с ежой сбор-

ной

Чернозём 
лесной 155 KsMs 

(1-2) 2 Dn 6 3 3 1 0

  Бересто-ясе-
невая дубрава 
с мятликом 
лесным 

Чернозём 
лесной 

156 Ms(2) 3 Dn 6 2 3 1 0

  157 Ms(2) 3 Dn 6 2 3 1 0
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Бересто-ясе-
невая дубрава 
с фиалкой 
опушенной

Чернозём 
лесной 158 MsKs(1) 1 Dn 6 3 3 0 0

  Липовая 
дубрава со 
звездчаткой 

Чернозём 
лесной 

159 Ms(2) 3 Dc 4 1 4 2 0

  160 Ms(2) 3 Dc 4 1 4 2 0

 
Липо-ясене-
вая дубрава 
c широкотра-

вьем

Чернозём 
лугово-лес-

ной 

146 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 1 4 3 0

  147 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 1 4 3 0

  148 HgMs 
(2-3) 4 Dac 5 1 4 3 0

 

Липо-ясене-
вая дубрава 
с широкотра-

вьем

Чернозём 
лесной 161 HgMs 

(2-3) 4 Dac 5 1 4 2 0

  Липо-ясене-
вая дубрава со 
звездчаткой 

Чернозём 
лесной 

162 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 2 0
  163 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 1 0
  164 Ms(2) 3 Dac 5 1 4 1 0
  Липо-ясене-

вая дубрава со 
снытью 

Чернозём 
лугово-лес-

ной

149 MsHg(3) 5 Dac 5 0 4 4 0

  150 MsHg(3) 5 Dac 5 0 4 4 0

 
Осинник  Чернозём 

лесной 

170 KsMs 
(1-2) 2 Dn 6 3 4 0 0

  171 KsMs 
(1-2) 2 Dn 6 3 4 0 0

  Паклено-ясе-
невая дубрава 
c широкотра-

вьем 

Чернозём 
лугово-лес-

ной 

151 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 2 3 4 0

  152 HgMs 
(2-3) 4 Dn 6 2 4 2 0

 
Паклено-ясе-
невая дубрава 
со снытью

Чернозём 
лесной 165 MsHg(3) 5 Dn 6 1 4 2 1

Вербняк с 
болотным 
крупнотра-

вьем 

Пойменная 
лесная по-

чва 

175 Hg(4) 6 Dn 6 1 4 3 2

176 Hg(4) 6 Dn 6 1 4 4 2

177 UHg(5) 7 Dn 6 0 4 3 3

178 UHg(5) 7 Dn 6 0 4 3 3
Продол-
жительно-
поёмные 
БГЦ

Вязо-осокор-
ник с будрой

Пойменная 
лесная по-

чва
193 Ms(2) 3 C 3 1 4 2 1

Вязо-осокор-
ник с ежеви-

кой 

Пойменная 
лесная по-

чва 

179 MsHg(3) 5 C 3 1 4 1 0

180 MsHg(3) 5 C 3 1 4 1 0

Луг Пойменная 
луговая

187 MsHg(3) 5 C 3 0 4 4 0
181 Ms(2) 3 Dc 4 1 4 2 0
182 MsHg(3) 5 C 3 1 4 3 0

Жуков А.В., Шаталин Д.Б.



199

Biological Bulletin of Bogdan Chmelnitskiy Melitopol State Pedagogical University, 6 (2), 2016

Продол-
жительно-
поёмные 
БГЦ

Осокорник с 
костром  
безостым 

Пойменная 
лесная  
почва 

183 Ms(2) 3 B 2 1 4 1 0

184 Ms(2) 3 B 2 1 4 1 0

Осокорник 
с ранней 
осокой 

Пойменная 
лесная по-

чва 

185 HgMs 
(2-3) 4 B 2 0 4 1 0

186 HgMs 
(2-3) 4 B 2 0 4 1 0

Шелюжник с 
аллювиаль-
ным разно-
травьем

Пойменная 
лесная  
почва 

172 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 1 4 3 2

173 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 2 3 2 2

174 HgMs 
(2-3) 4 Dc 4 2 4 3 2

АФ 
«Степ
ная»

С/х поле
Чернозем 
обыкновен

ный
188 MsKs(1) 1 E 7 4 0 0 0

Склон б. 
Каменис

той

Степная  
целинка

Чернозем 
обыкновен

ный 

189 KsMs 
(1-2) 2 Dac 5 4 1 2 0

  190 MsKs(1) 1 Dac 5 4 1 1 0
  191 Ks(0) 0 Dn 6 4 1 0 0

  203 KsMs 
(1-2) 2 Dac 5 4 1 2 0

Балка 
Орлова Дубняк Лесная  

почва 206 Ms(2) 3 B 2 2 4 2 0

Условные обозначения: ценоморфы показаны бальными оценками: 0 – отсутствует; 1 – встре-
чается эпизодически; 2 – малый уровень представленности; 3 – средний уровень представленности; 
4 – высокий уровень представленности

Дождевые черви учитывались с помощью ручной разборки проб почвы размером 0,5×0,5 м 
(6–12 проб, случайно размещенных в местообитании) или 0,25×0,25 м (105 проб, размещенных по 
регулярной сетке 7×15 с лагом 2 или 3 м). Видовая идентификация проводилась по работам Т. С. 
Перель (1979, 1997), Cs. Csuzdi, A. Zicsi (2003) и О. Н. Кунах и соавт. (2010). 

Статистические расчеты проведены с помощью программы Statistica 7.0 и программной обо-
лочки Project R «R: A Language and Environment for Statistical Computing» (http://www.R-project.org/). 
Процедура множественных моделей разнообразия выполнена с помощью библиотеки MDM (De’ath, 
2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ 
Ценотические особенности сообществ теоретически могут быть представлены в виде много-

мерной матрицы, осями которой будут дихотомические переменные типа присутствие-отсутствие 
данного ценотического типа (степь, лес, луг, болото). В таком виде экологическое пространство яв-
ляется полностью заполненным. Конкретный вид либо таксоцен занимает только часть общего це-
нотического пространства, формируя подпространство данного таксоцена. Особенности этого под-
пространства являются характеристикой данного таксоцена. 

Мы предлагаем следующий методический прием для отображения свойств экологического под-
пространства таксоцена дождевых червей. Прежде всего, это кластерный анализ, который позволит 
выявить наиболее типичные для сообществ дождевых червей сочетания экоморф растительного по-
крова. Следующим этапом является реконструкция организации экологического пространства так-
соцена, которая может быть выполнена средствами дискриминантного анализа.

Результат кластерного анализа биотопов, где были описаны сообщества дождевых червей, на 
основании ценоморфической структуры растительности, представлен на рис. 1. Результат анализа 
позволяет получить несколько решений. Так, вариант с 4 кластерами позволяет отнести изученные 
точки к четырем ценотическим типам – степным, лесным, луговым и болотным. Такое решение 
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соответствует представлению о моноценотической природе сообществ, что не в полной мере от-
ражает реальную картину. Следует отметить, что по А. Л. Бельгарду (1947) сообщества могут быть 
представлены моноценозами, псевдомоноценозами и амфиценозами. Нами был выбрано решение с 
семью кластерами, расположение которых в дискриминантом пространстве представлено на рис. 2. 
Интерпретация канонических корней может быть сделана с помощью информации, которая содер-
жится в таблице 2. Полученные результаты свидетельствуют о том, что кластер 1 может быть интер-
претирован как болотный моноценоз; кластер 2 – лесной моноценоз; кластер 3 – лугово-степной ам-
фиценоз; 4 – лугово-лесной амфиценоз; 5 – лесной псевдомоноценоз с элементами остепнения; 6 –  
лесо-степной амфиценоз; 7 – степной моноценоз. Таким образом, указанные ценотические интер-
претации кластеров формируют экологическое пространство, которое занимает таксоцен дождевых 
червей степного Приднепровья. Установленные кластеры могут рассматриваться как дискретные 
переменные для дальнейшего анализа, которые описывают особенности ценотического простран-
ства дождевых червей.

Таблица 2. Корреляция переменных и канонических корней

Переменные Корень 1 Корень 2 Корень 3 Корень 4
St –0,76 0,42 –0,07 –0,49
Sil 0,70 –0,26 0,04 –0,66
Pr –0,02 –0,86 0,47 0,19
Pal 0,02 –0,51 –0,86 –0,04

Полученные данные свидетельствуют о том, что суммарная численность сообществ дождевых 
червей подчиняется гамма-распределению (рис. 3А). Свойства этого распределения таковы, что из-

Рис. 1. Кластерный анализ биотопов по ценотическим особенностям.
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А

Б
Рис. 2. Распределение кластеров в дискриминантном пространстве.
Условные обозначения: А – канонические корни 1 (ось абсцисс) и 2 (ось ординат); Б – канонические корни 3 
(ось абсцисс) и 4 (ось ординат).

влечение корня квадратного из натуральных данных позволяет перейти к величине, которая распре-
делена в соответствии с нормальным законом (рис. 3Б). Соответственно, после такой трансформа-
ции данные могут быть использованы при параметрических методах статистического анализа.

Среднее арифметическое значение суммарной численности сообществ дождевых червей со-
ставляет 26,9 экз./м2, что в условиях сдвига распределения численности сообществ влево является 
завышенной оценкой среднего. Среднее геометрическое 17,9 экз./м2 является состоятельной оцен-
кой среднего при логнормальном распределении случайной величины. После оценки среднего и 
доверительного интервала данных, из которых извлечен корень квадратный, статистические оценки 
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А Б
Рис. 3. Распределение суммарной численности сообществ дождевых червей.
Условные обозначения: А – в натуральном выражении (в экз./м2), линия – гипотетическое гамма-распределе-
ние (тест Колмогорова-Смирнова d = 0.08, p = n.s.); Б – корень квадратный из натуральных данных, линия – 
гипотетическое нормальное распределение (тест Колмогорова-Смирнова d = 0.07, p = n.s.).

были экспоненцированны, что дало оценку среднего 22,7 экз./м2, а 95 % доверительный интервал – 
2,0–74,0 экз./м2. 

Гистограммы распределения показателей α-разнообразия сообществ дождевых червей явля-
ются явственно трехвершинными, что свидетельствует о их качественной гетерогенности (рис. 4). 
Можно выделить группы сообществ с низким разнообразием (1–2 вида), средним разнообразием 
(2–4 вида) и высоким разнообразием (5–8 видов). Эти группы на гистограммах имеют четкие грани-
цы, что позволяет предположить ценотическую дискретную, а не факторную континуальную при-
роду, этих различий. Поэтому для дальнейшего анализа нами применена общая линейная модель, 
которая позволяет в качестве предикторов регрессии использовать как континуальные, так и дис-
кретные переменные.

Общая линейная модель влияния на численность сообществ дождевых червей (после извлече-
ния корня квадратного) таких параметров, как градации гигротопа, трофотопа, квадратов этих вели-

Рис. 4. Распределение показателей α-разнообразия сообществ дождевых червей.
Условные обозначения: А – индекс Шеннона, линия – гипотетическое нормальное распределение (тест Кол-
могорова-Смирнова d = 0.16, p <0.01.); Б – эффективное число видов, линия – гипотетическое нормальное 
распределение (тест Колмогорова-Смирнова d = 0.11, p <0.01).

А Б
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чин и ценотической принадлежности биотопов может объяснить 72,4 % варьирования численности 
сообщества (табл. 3). 

Таблица 3. Общая линейная модель влияния гигротопа, трофотопа и ценотиче-
ской принадлежности биотопа («кластер») на численность и разнообразие сообществ  
дождевых червей

Предикторы SS DF MS F p-уровень
Суммарная численность сообщества, R2 = 72,4

Коэффициент 6,25 1 6,25 5,42 0,02
H 7,40 1 7,40 6,41 0,01
T 6,88 1 6,88 5,97 0,02
H^2 1,99 1 1,99 1,72 0,19
T^2 2,32 1 2,32 2,01 0,16
H·T 12,32 1 12,32 10,69 0,00

Кластер 60,27 6 10,05 8,71 0,00
Ошибка 202,98 176 1,15 – –

Индекс разнообразия Шеннона, R2 =73,7
Коэффициент 0,53 1 0,53 3,95 0,05

H 7,91 1 7,91 59,31 0,00
T 3,59 1 3,59 26,93 0,00
H^2 3,83 1 3,83 28,68 0,00
T^2 0,79 1 0,79 5,89 0,02
H·T 0,58 1 0,58 4,32 0,04

Кластер 5,43 6 0,91 6,79 0,00
Ошибка 23,48 176 0,13 – –
Условные обозначения: SS – сумма квадратов; DF – степени свободы; MS – средняя сумма квадратов; 

F – отношение Фишера; H – гигротоп; T – трофотоп; Кластер – кластеры, основанные на ценотической при-
надлежности биотопа

Статистически достоверными предикторами численности являются линейные члены, а также 
член, который описывает взаимодействие гигротопа и трофотопа (H·T). Графически зависимость 
общей численности от гигротопа и трофотопа представлена на рис. 5. 

Численность сообществ дождевых червей достигает максимальных значений при сочетании 
условий влажности от гигромезофильных до гигрофильных и условий трофности эдафотопа от Dc 
(липовые дубравы) до Dn (бересто-ясеневые и вязо-ясеневые дубравы и ольсы). Особо низкая чис-
ленность сообществ дождевых червей характерна для сочетания низкого уровня увлажнения эдафо-
топа, который сочетается с крайне бедными либо крайне богатыми условиями минерального пита-
ния эдафотопа. Первый вариант характерен для боровых песчаных террас речных долин, второй –  
для солонцово-солончаковых террас. 

Регрессионная модель описывает 73.7 % вариабельности α-разнообразия, выраженного с по-
мощью индекса Шеннона. Все предикторы оказывают статистически достоверное влияние на из-
учаемую функцию. Это свидетельствует о том, что влияние гигротопа и трофопота и разнообразие 
сообществ дождевых червей имеет четко выраженный нелинейный характер. Особенности этого 
влияния четко прослеживаются на графике (рис. 5). Максимальное разнообразие сообществ дожде-
вых червей характерно для сочетания мезогигрофильных условий гигротопа и режима трофности 
Dc, что соответствует типу леса липо-ясеневая дубрава со снытью.

Кластеры как дискретные маркеры ценоморфической структуры биогеоценоза являются стати-
стически достоверными предикторами как численности, так и разнообразия сообществ дождевых 
червей. Наименьшей численностью и разнообразием характеризуются кластеры 1 (болотный моно-
ценоз), 3 (лугово-степной амфиценоз) и 7 (степной моноценоз) (рис. 6). 
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Рис. 5. Варьирование суммарной численности (слева, экз./м2) и разнообразия (бит/екз.) сообщества дожде-
вых червей в пространстве условий влажности (гигротоп, ось абсцисс) и минерализации почвенного раствора 
(трофотоп, ось ординат).

Рис. 6. Зависимость суммарной численности (А, трансформация – корень квадратный) и α-разнообразия (Б, 
индекс Шеннона) сообществ дождевых червей от кластеров, установленных на основании ценотических осо-
бенностей биотопов (ось абсцисс).

Умеренные значения численности и разнообразия характерны для кластеров 4 (лугово-лесной 
амфиценоз), 5 (лесной псевдомоноценоз с элементами остепнения) и 6 (лесостепной амфиценоз), а 
высокие – для кластера 2 (лесной моноценоз). Следует отметить, что эти оценки сделаны с учетом 
влияния гигротопа и трофотопа и их взаимодействия. Иначе говоря, в подобных условиях влажно-
сти и трофности эдафотопа в лесном моноценозе численность и разнообразие сообществ дождевых 
червей будет выше, чем в прочих типах биогеоценозов. Обратное верно для степного и болотно-
го моноценозов и лугово-степного амфиценоза: в них разнообразие и обилие при прочих равных 
условиях будет ниже, чем в прочих. В этом случае отличительной особенностью прочих является 
наличие лесной ценотической компоненты. Таким образом, присутствие лесной ценотической ком-
поненты способствует увеличению численности и разнообразия сообществ дождевых червей.

Установлено, что разнообразие сообществ дождевых червей (α-разнообразие) зависит от их 
суммарной численности (рис. 7). 
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Рис. 7. Зависимость α-разнообразия сообществ дождевых червей от их суммарной численности (ось абсцисс, 
экз./м2). Сплошной линией показано уравнение аппроксимации y = 2.7·x/(x+8.3), R2 = 0.74 для индекса Шенно-
на и y = 5.7·x/(x+8.6), R2 = 0.64 для эффективного числа видов.

Эта зависимость описывается кривой с насыщением: при увеличении численности сообщества 
дождевых червей от минимальных значений разнообразие резко увеличивается, но происходит по-
степенное замедление и при достижении некоторого уровня численности сообщества разнообразие 
больше не увеличивается. Моделью кривой с насыщением может быть уравнение Михаэлиса-Мэн-
тен.

Уравнение Михаэлиса-Мэнтен с численностью сообщества в качестве аргумента способно 
описать 74 % варьирования индекса Шеннона и 64 % варьирования эффективного числа видов. При 
численности 8,3 и 8,6 экз./м2 достигаются половинные уровни разнообразия сообщества по индексу 
Шеннона и по эффективному числу видов соответственно. Уровнем насыщения показателей разно-
образия являются 2,7 бит/экз. и 5,7 видов соответственно. 
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Таблица результатов анализа девиации включает перевод девиации в 1H и 1D (табл.  4), что 
позволяет провести ряд интерпретаций и сравнений. Модель MDM включает (1) константу 1 
(γ-разнообразие), (2) гигротоп (Н), (3) тоже и трофотоп (Т), (4) тоже и квадрат гигротопа (H2), (5) 
тоже и квадрат трофотопа (Т2), (6) тоже и произведение трофотопа и гигротопа (Н·Т), (7) тоже и 
кластеры и (8) сайты (α-разнообразие).

Таблица 4. Анализ девиации, энтропии и разнообразия сообществ дождевых червей в соот-
ветствии с MDM-подходом

Модель DF DF-
Diff Dev Dev-Diff Ent Ent-

Diff p-уровень Div Div-
Ratio

γ-разнообразие 2805 – 773.21 – 2.06 – 0.00 7.82 –
Н 2790 15 706.12 67.09 1.88 0.18 0.01 6.54 1.20

Н+Т 2775 15 671.90 34.21 1.79 0.09 0.01 5.97 1.10
Н+ H2+Т 2760 15 641.50 30.41 1.71 0.08 0.01 5.51 1.08

H+H2+Tr+T2 2745 15 635.79 5.71 1.69 0.02 0.01 5.42 1.02
H+H2+T+T2+H·T 2730 15 631.53 4.26 1.68 0.01 0.22 5.36 1.01

Cluster+H+H2+T+ 
T2+H·T 2640 90 596.45 35.07 1.59 0.09 0.01 4.89 1.10

α-разнообразие 0 2640 495.07 101.38 1.32 0.27 1.00 3.73 1.31
Условные обозначения: Cluster – кластеры, основанные на биогеоценотических ценоморфах; Н – гигро-

топ; Т – трофотоп; DF – степени свободы; DF-Diff – изменения степеней свободы; Dev – девиация; Dev-Diff –  
изменение девиации; Ent – энтропия; Ent-Diff – изменение энтропии; p-уровень – уровень значимости, осно-
ванный на последовательном пермутационном тесте; Div – разнообразие; Div-Ratio – изменение разнообразия

Как показал пермутационный тест, влияние гигротопа, трофотопа и их квадратов, а также цено-
тических особенностей, являются статистически достоверными (р <0.01). Произведение гигротопа 
и трофотопа являются статистически недостоверными предикторами (р = 1.00, 1.00 и 0.36 соответ-
ственно). Это свидетельствует о том, что распределение всех видов дождевых червей хорошо может 
быть аппроксимировано несимметричными моделями ниш неравной ширины вдоль как ординаты 
влажности, так и ординаты трофности (De’ath, 2012).

Анализ таблицы девиации включает перевод девиаций в показатели 1H и 1D (De’ath, 2012). 
Последовательный анализ эффектов свидетельствует о том, что ценотические особенности место-
обитаний определяют 12,61 % (0,09) всей имеющейся энтропии (2,06–1,32), гигротоп – 24,12 %, 
трофотоп – 12,30 %. Квадратичный член гигротопа определяет 10,93 %, а трофотопа – 2,05 %. Взаи-
модействие гигротопа и трофотопа определяет всего 1,53 % энтропии сообщества дождевых червей. 
Сайты (α-разнообразие) определяют 36,45 % энтропии. Это позволяет предположить, что существу-
ют другие факторы, которые влияют на разнообразие сообществ дождевых червей, чем режим влаж-
ности, трофности эдафотопа и ценотические особенности местообитания. 

Если полученные результаты выразить в терминах разнообразия, то γ-разнообразие равно 7,82 
(возможное максимальное значение равно 16), а α-разнообразие равно 3,73 (возможное минималь-
ное значение равно 1). Отношение этих значение дает β-разнообразие 2,09 (возможный диапазон 
– 1–16). В общей редукции числа видов 7,82-3,73 = 4,09, фактором ценотических особенностей ме-
стообитания обусловлена редукция 0,48 вида, гигротопа – 1,28, трофотопа – 0,57, их квадратичными 
членами – 0,46 и 0,08 видов соответственно, а фактором взаимодействия гигротопа и трофотопа – 
0,06 вида. 

Величина 1H может быть аддитивно фракционирована между видами (рис. 8). 
На этом рисунке видно то, как ценотические особенности биотопа, гигротоп и трофотоп опре-

деляют энтропию для изученных видов дождевых червей. Так, энтропия Aporrectodea rosea в значи-
тельной степени определяется гигротопом, и практически не зависит от трофотопа и ценотических 
особенностей биотопа. Энтропия Aporrectodea trapezoids примерно в равной степени определяется 
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Рис. 8. Фракционирование энтропии между видами. Максимальное значение диапазона – фракция вида в 
γ-разнообразии, минимальное значение – в α-разнообразии; черный квадрат – энтропия, обусловленная гигро-
топом; черный круг – энтропия, обусловленная трофотопом; прозрачный квадрат – ценотическая энтропия.
Условные обозначения: Aporrose – Aporrectodea rosea; Aportrap – Aporrectodea trapezoides; Dendauri – Den-
drobaena auriculatus; Dendmari – Dendrobaena mariupolienis; Dendocta – Dendrobaena octaedra; Dendtenu – 
Dendrodrilus rubidus tenuis; Dendvene – Dendrobaena veneta; Eisefeti – Eisenia fetida; Eisegord – Eisenia gorde-
jeffi; Eisenord – Eisenia nordenskioldi; Eisetetr – Eiseniella tetraedra; Helotube – Helodrilus tuberculatus; Lum-
brube – Lumbricus rubellus; Lumbterr – Lumbricus terrestris; Octolact – Octolasion lacteum; Octotran – Octodrilus 
transpadanus.

гигротопом и трофотоп и в меньшей степени – ценотическими особенностями биотопа. Для Eisenia 
nordenskioldi напротив, роль ценотических факторов является наиболее важной.

MDM-подход позволяет сделать прогноз доли видов в структуре сообщества дождевых червей, 
который можно отобразить в пространстве ординаты гигротопа и трофотопа (рис. 9–12).

Полученные результаты свидетельствуют о специфическом местоположении экологических 
ниш дождевых червей в экологическом пространстве, которое задается ординатами увлажнения 
(гигротоп) и минерального питания (трофотоп). Дождевой червь Aporrectodea rosea чувствителен 
к гигротопу и толерантен к трофотопу. Доля его численности в сообществ е достигает максималь-
ных значений при засушливых режимах увлажнения. Этот результат не стоит связывать с абсолют-
ной численностью этого вида дождевых червей, которая достигает максимальных значений в мезо-
фильных условиях. Из всех видов дождевых червей Aporrectodea rosea является одним из наиболее 
устойчивым к ксерофильным условиям эдафотопа. В проекции ординаты трофности наблюдаются 
два максимумы доли Aporrectodea rosea в структуре сообщества дождевых червей – в мегатрофной 
части диапазона трофности, которая соответствует степным зональным сообществам и олиготроф-
ной части диапазона, которая соответствует боровым сообществам. 
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Рис. 9. Прогноз доли дождевых червей Aporrectodea rosea, Aporrectodea trapezoides, Dendrobaena octaedra и 
Eisenia nordenskioldi в структуре сообщества дождевых червей на основании MDM-подхода в пространстве 
гигротопа (ось абсцисс) и трофотопа (ось ординат).

В сообществе дождевых червей Aporrectodea trapezoides играет наиболее важную роль в ус-
ловиях ксеромезофильных стаций в относительно бедных почвах. При условии более засушливого 
эдафотопа черви тяготеют к более богатым почвам. Зоны оптимумов Aporrectodea rosea и Aporrecto-
dea trapezoides сопряжены между собой в экологическом пространстве так, что зона оптимума Apor-
rectodea trapezoides занимает несколько более влажные стации, в сравнении с Aporrectodea rosea. 

В сравнении с предыдущими двумя видами Dendrobaena octaedra достигает максимальной 
роли в сообществе в более влажных местообитаниях с умеренным или бедным трофическим ре-
жимом эдафотопа. Зона оптимума в проекции ординаты увлажнении находится в мезофильных и 
гигромезофальных условиях, а в проекции ординаты минерального питания – в олиго- или мезоо-
лиготрофных стациях.
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Рис. 10. Прогноз доли дождевых червей Eiseniella tetraedra, Lumbricus rubellus, Octolasion lacteum и Octodrilus 
transpadanus в структуре сообщества дождевых червей на основании MDM-подхода в пространстве гигротопа 
(ось абсцисс) и трофотопа (ось ординат).

Зона оптимума Eisenia nordenskioldi компактна и имеет четкую локализацию в мезофильных 
мезо- и мегатрофных стациях. Дождевой червь Eiseniella tetraedra предпочитает ультрагигрофиль-
ные стации и достаточно широкий диапазон условий трофности эдафотопа. В крайне влажных усло-
виях этот вид предпочитает более мегатрофные стации. При уменьшении влажности эдафотопа вид 
может расселяться в более широком диапазоне условий трофности.

Дождевой червь Lumbricus rubellus также предпочитает влажные местообитания, но его можно 
отнести не к ультрагигрофилам, а к гигрофилам. Кроме того, этот вид отличается склонностью за-
селять мегатрофные стации, именно в пределах которых его гигропреферендум существенно рас-
ширяется. 

Для кальцефильного Octolasion lacteum экологический оптимум установлен в мезофильных и 
мегатрофных стациях. Зона оптимума достаточно четко очерчена. 
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Рис. 11. Прогноз доли дождевых червей Dendrobaena auriculatus, Dendrobaena veneta, Dendrobaena mariupo-
lienis и Dendrodrilus rubidus tenuis в структуре сообщества дождевых червей на основании MDM-подхода в 
пространстве гигротопа (ось абсцисс) и трофотопа (ось ординат).

Значительную часть всего экологического пространства, выраженного ординатами влажности 
и трофности, занимает дождевой червь Octodrilus transpadanus. Его оптимум находится в мезоги-
грофильных мезомегатрофных стациях. Крайние условия влажности (как переувлажнение, так и 
сухость) значительно ограничивают распространение этого вида. Также лимитирующее влияние 
оказывает олиготрофный режим эдафотопа.

В мезофильных мегатрофных условиях встречен Dendrobaena auriculatus, но этот вид очень 
редок в степном Приднепровье и действительные экологические предпочтения этого вида очень 
сложно верно оценить из имеющегося материала. Дождевой червь Dendrobaena veneta характери-
зуется экологическим оптимумом, который занимает гигрофильные мезоолиготрофные стации. Для 
Dendrobaena mariupolienis характерны ксерофильные мегатрофные стации. 
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Рис. 12. Прогноз доли дождевых червей Eisenia fetida, Eisenia gordejeffi, Helodrilus tuberculatus и Lumbricus ter-
restris в структуре сообщества дождевых червей на основании MDM-подхода в пространстве гигротопа (ось 
абсцисс) и трофотопа (ось ординат).

Дождевой червь Dendrodrilus rubidus tenuis встречается в разлагающейся древесине, что в не-
которой степени объясняет сложную конфигурацию его экологического ареала в пространстве, за-
данном ординатами влажности и трофности эдафотопа. Зона оптимума этого вида находится в мезо-
гигрофильных мегамезотрофных стациях, однако отдельные локалитеты с повышенной долей этого 
вида в структуре сообщества дождевых червей находится в области мезофильных и олигомезотроф-
ных стаций, а также в области гигрофильных и мезомегатрофных стаций. 

Дождевой червь Eisenia fetida в природных условиях также встречается в местах концентрации 
разлагающейся древесной растительности. В этом случае мы также наблюдаем «дизруптивный» 
экологический ареал. Можно установить две зоны оптимума для Eisenia fetida: это гигрофильные 
мегатрофные стации и мезофильные мезотрофные стации.
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Дождевой червь Eisenia gordejeffi характеризуется экологическим оптимумом в мезогигро-
фильных олигомезотрофных стациях. При увеличении сухости эдафотопа преферендум по ординате 
трофности сдвигается в направлении мезотрофных стаций.

Экологический оптимум дождевого червя Helodrilus tuberculatus находится в области мезо-
фильных мезо- и мегамезотрофных стаций.

Дождевой червь Lumbricus terrestris редко встречается в естественных биогеоценозах степного 
Приднепровья, но относительно широко распространен в урбанизированных экосистемах. Веро-
ятно, это обстоятельство может объяснить его дизруптивный экологический ареал. Один оптимум 
вида соответствует гигрофильным олиготрофным стациям, другой – мезогигрофильным–ультраги-
грофильным мегатрофным стациям.

Основываясь на MDM-подходе, прогнозные значения долей видов в структуре сообщества до-
ждевых червей могут использоваться для нахождения средних взвешенных значений гигротопа и 
трофотопа. Эти значения могут рассматриваться как координаты центроида экологической ниши 
видов дождевых червей в пространстве, заданном ординатами влажности и трофности эдафотопа 
(табл. 4). На основе оценок координат центроидов экологической ниши можно качественно оценить 
эти ниши в терминах экоморф, а именно гигроморф и трофоценоморф (Жуков, 2007). Полученные 
результаты свидетельствуют о том, что среди гигроморф дождевых червей ксерофилами являются 2 
вида – Dendrobaena auriculatus и Dendrobaena mariupolienis, мезофилами являются 9 видов – Apor-

Рис. 13. Распределение экологического пространства между видами дождевых червей
Условные обозначения: 1 – Aporrectodea rosea; 2 – Aporrectodea trapezoids; 3 – Dendrobaena auriculatus; 4 – 
Dendrobaena octaedra; 5 – Dendrobaena veneta; 6 – Dendrobaena mariupolienis; 7 – Dendrodrilus rubidus tenuis; 
8 – Eisenia fetida; 9 – Eisenia gordejeffi; 10 – Eisenia nordenskioldi; 11 – Eiseniella tetraedra; 12 – Helodrilus tuber-
culatus; 13 – Lumbricus rubellus; 14 – Lumbricus terrestris; 15 – Octodrilus transpadanus; 16 – Octolasion lacteum.
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rectodea rosea, Aporrectodea trapezoids, Dendrobaena octaedra, Eisenia fetida, Eisenia gordejeffi, Eise-
nia nordenskioldi, Helodrilus tuberculatus, Octodrilus transpadanus, Octolasion lacteum, гигрофилами 
являются 4 вида – Dendrobaena veneta, Dendrodrilus rubidus tenuis, Lumbricus rubellus, Lumbricus 
terrestris, ультрагигрофилом является 1 вид – Eiseniella tetraedra. В свою очередь, среди трофоце-
номорф к олигротрофоценоморфам относится 1 вид – Lumbricus terrestris, к олигомезотрофоцено-
морфам относятся 4 вида – Dendrobaena veneta, Dendrodrilus rubidus tenuis, Dendrobaena octaedra, 
Aporrectodea trapezoides, к мезотрофоценоморфам относятся 9 видов – Lumbricus rubellus, Eisenia 
fetida, Eisenia gordejeffi, Eisenia nordenskioldi, Helodrilus tuberculatus, Octodrilus transpadanus, Octo-
lasion lacteum, Eiseniella tetraedra, Aporrectodea rosea, к мегатрофоценоморфам относятся 2 вида – 
Dendrobaena auriculatus и Dendrobaena mariupolienis. 

Координаты центроидов экологических ниш дождевых червей могут быть использованы для 
построения их ареалов в экологическом пространстве с помощью диаграмм Вороного (рис. 13). 
Полученное графическое представление дает интересную информацию для понимания организации 
распределения экологического пространства в пределах сообщества дождевых червей. Дождевые 
черви неравномерно распределены в экологическом пространстве, что свидетельствует из наличия 

Таблица 5. Гигро- и трофоценопреферендумы дождевых червей и их гигроморфы и  
трофоценоморфы

Вид
Гигротоп

Гигромор-
фа

Трофотоп
ТрофоценоморфаСред-

нее
Персентиль

Среднее
Персентиль

10 % 90 % 10 % 90 %
Aporrectodea 
rosea 2,35 1,00 5,00 Мезофил 4,72 2,00 8,00 Мезотрофоценоморфа

Aporrectodea 
trapezoides 2,64 1,00 5,00 Мезофил 4,10 1,00 6,00 Олигомезотрофо

ценоморфа
Dendrobaena 
auriculatus 1,20 0,00 3,00 Ксерофил 8,00 8,00 8,00 Мегатрофоценоморфа

Dendrobaena 
octaedra 4,07 3,00 6,00 Мезофил 4,41 2,00 6,00 Олигомезотрофоцено-

морфа
Dendrobaena 
veneta 4,58 2,00 6,00 Гигрофил 4,20 2,00 7,00 Олигомезотрофоцено-

морфа
Dendrobaena 
mariupolienis 1,00 1,00 1,00 Ксерофил 8,00 8,00 8,00 Мегатрофоценоморфа

Dendrodrilus 
rubidus tenuis 3,88 3,00 5,00 Гигрофил 4,27 4,00 6,00 Олигомезотрофоцено-

морфа
Eisenia fetida 3,20 1,00 5,00 Мезофил 5,43 4,00 7,00 Мезотрофоценоморфа
Eisenia 
gordejeffi 2,62 2,00 4,00 Мезофил 4,96 2,00 6,00 Мезотрофоценоморфа

Eisenia 
nordenskioldi 3,37 3,00 4,00 Мезофил 5,54 5,00 7,00 Мезотрофоценоморфа

Eiseniella 
tetraedra 5,68 4,00 7,00 Ультраги-

грофил 4,80 3,00 6,00 Мезотрофоценоморфа

Helodrilus 
tuberculatus 3,71 3,00 4,00 Мезофил 5,50 5,00 6,00 Мезотрофоценоморфа

Lumbricus 
rubellus 4,65 2,00 7,00 Гигрофил 5,40 4,00 6,00 Мезотрофоценоморфа

Lumbricus 
terrestris 5,00 5,00 5,00 Гигрофил 3,21 3,00 3,00 Олигротрофоцено-

морфа
Octodrilus 
transpadanus 3,68 2,00 5,00 Мезофил 5,10 3,00 7,00 Мезотрофоценоморфа

Octolasion 
lacteum 3,11 2,00 5,00 Мезофил 5,55 4,00 7,00 Мезотрофоценоморфа

Гигротоп и трофотоп как детерминанты β-разнообразия Lumbricidae
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агрегаций видов. Наиболее разнообразным является комплекс видов Eisenia fetida, Eisenia norden-
skioldi, Helodrilus tuberculatus, Octodrilus transpadanus и Octolasion lacteum, который тяготеет к ме-
зофильным мезотрофным стациям. 

Преобладающими по частоте встречаемости и численности в локальных сообществах явля-
ются Aporrectodea rosea и Aporrectodea trapezoids. Следует отметить, что в комплекс с указанными 
видами можно отнести редкий вид Eisenia gordejeffi. Комплекс дендрофильных видов составляют 
Dendrobaena octaedra, Dendrobaena veneta и Dendrodrilus rubidus tenuis. Маргинальные позиции в 
экологическом пространстве занимают редкие виды Dendrobaena auriculatus и Dendrobaena mari-
upolienis (ксерофильные и мегатрофные стации). Маргинальные позиции в наиболее увлажненном 
участке спектра занимают отдельные виды, экологические ниши которых дифференцируются по 
ординате трофности: Lumbricus terrestris (олиготрофоценоморфа, гигрофил), Eiseniella tetraedra 
(олигомезотрофоценоморфа, ультрагигрофил) и Lumbricus rubellus (олигомезотрофоценоморфа, ги-
грофил).

ОБСУЖДЕНИЕ
Дождевые черви являются важным компонентом почвенных экосистем (Гиляров, 1965; Стрига-

нова, 1980; Іванців, 2007; Жуков, 2004; Жуков та ін., 2007). Разнообразие использования почвенны-
ми животными среды обитания позволяет установить три пространственно-временных экосистемы, 
связанные между собой только потоком органического вещества и кислородом, производимого выс-
шими растениями и водорослями: бактериально-водорослево-протозойная, фунгиально-микроар-
троподная и люмбрицидно-растительная (Покаржевский, Терыце, 1993). Границы последней экоси-
стемы совпадают с границами биогеоценоза. Люмбрицидно-растительная экосистема обладает сво-
ей внутренней организацией, которую можно выявить с помощью экоморфического анализа (Жуков, 
2009). Таким образом, в пространственном и временном аспектах динамика сообществ дождевых 
червей сопряжена с размерностью биогеоценоза. В своей работе мы приняли за основу представле-
ние о типах биогеоценозов степной зоны Украины А. Л. Бельгарда (1950; 1971). 

По А. Л. Бельграду (1950, 1971) тип биогеоценоза определяется как сочетание гигротопа и тро-
фотопа, также учитывается фактор поёмности. Необходимо отметить, что сложность биогеоценоти-
ческого покрова с высокой степенью обобщения может быть отражена понятием тип биогеоценоза. 
Для разрешения этой проблемы А. Л. Бельградом введено понятие об амфиценозе – биогеоценозе, 
который имеет сложную природу, т.е. в котором сочетаются в разных соотношениях признаки лес-
ного, степного, лугового или болотного типов круговоротов веществ.

В изучаемом регионе (степное Приднепровье) обнаружено 16 видов дождевых червей. Биогео-
ценозы, где были установлены дождевые черви, охарактеризованы в терминах гигроморфической, 
трофоморфической и ценоморфической структур фитоценозов. Данный перечень можно рассматри-
вать как выборку из генеральной совокупности местообитаний, занимаемых дождевыми червями. 
Кластерный анализ ценоморфических структур позволил установить характерные для сообществ 
дождевых червей композиции биогеоценозов, определяемых соотношениями основных типов кру-
говорота веществ: болотный моноценоз, лесной моноценоз, лугово-степной амфиценоз, лугово-лес-
ной амфиценоз, лесной псевдомоноценоз с элементами остепнения, лесостепной амфиценоз, степ-
ной моноценоз. Данные ценотические единицы использованы как маркеры ценотического разноо-
бразия биогеоценозов, где обитают сообщества дождевых червей. 

Дождевые черви чувствительны к влажности почвы (Іванців, 2003). На биогеоценотическом 
уровне эта зависимость может быть выражена через влияние гигротопа на структуру сообществ 
дождевых червей (Жуков и др., 2007; Кунах и др., 2008). Почвенная влажность лимитирует встреча-
емость дождевых червей в горизонтальном и вертикальном направлении (Beylich, Graefe, 2002). За-
суха оказывает отрицательный эффект на дождевых червей, так как они не имеют защитных струк-
тур, защищающих от испарения, и быстро высыхают в засушливых условиях (Гиляров, 1949; 1970). 
Избыток влаги может также оказывать негативное влияние. Дождевые черви способны выживать до 
нескольких месяцев под водой при наличии растворенного в воде кислорода (Roots, 1956). Некото-
рые виды дождевых червей могут выживать с помощью анаэробного метаболизма до двух дней при 
аноксии (Beylich, Graefe, 2002). Помимо влажности, почвенная кислотность рассматривается как 
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имеющая решающее значение в распределении дождевых червей (Healy, 1980). Абиотические фак-
торы, в том числе и влажность, могут иметь различную значимость в различных ценозах (Beylich, 
Graefe, 2002).

Также известна зависимость дождевых червей от гранулометрического состава почв (Іванців, 
2007). Трофность эдафотопа тесно коррелирует с механическим составом: легкие почвы представ-
ляют бедные эдафотопы, тяжелые – богатые вплоть до засоленных. Трофотоп влияет на сообщества 
дождевых червей (Жуков, Пилипенко, 2004; Жуков, 2007; Жуков и др., 2008).

Ординаты гигротопа и трофности, которые определяют тип биогеоценоза, а также ценотиче-
ские особенности, определяют весьма значительную компоненту варьирования обилия сообщества 
дождевых червей и его α-разнообразия по Шеннону – 72,4 и 73,7 % соответственно. Такой резуль-
тат свидетельствует о значительной корреляции сообщества дождевых червей с экологическими 
факторами, которые определяют структурирование экологических сообществ на биогеоценотиче-
ском уровне. Зависимость обилия и разнообразия от ординат влажности и трофности описывается 
характерной экологической колоколообразной кривой, которая в простейшем случае может быть 
аппроксимирована уравнением второй степени. Это свидетельствует о наличии зоны оптимума. Для 
суммарного обилия сообщества и его разнообразия эти зоны очень близки и находятся в зоне мезо-
фильных-гигрофильных мезо-мегатрофных стаций. 

Ценотический аспект также оказывает существенное влияние как на разнообразие, так и на 
обилие сообществ дождевых червей на фоне варьирование условий влажности и трофности.

Между разнообразием и численностью сообщества существует связь, которая может быть опи-
сана кривой с насыщением. При малых численностях сообщества этот показатель значительно опре-
деляет его разнообразие. При достижении уровня численности 30–40 % от максимального, роль 
численности как фактора, регулирующего разнообразие, значительно снижается. 

Традиционное представление об α-, β-, γ-разнообразии оставляло в качестве черного ящика 
β-разнообразие. Этот уровень разнообразия сообщества является наиболее «экологичным», так как 
определяется различиями между отдельными сообществами, которые формируют метасообщество. 
Модель MDM позволяет оценить роль различных экологических фактров во фракционировании 
β-разнообразия. Установлено, что наибольшее значение в определении β-разнообразия принадле-
жит гигротопу (24,12 %), примерно равное значение имеют трофотоп (12,30 %) и ценотические осо-
бенности биотопа (12,61 %). Уровень β-разнообразия также может быть фракционирован в аспекте 
видов. Показано, что наибольшее значение в формировании разнообразия сообществ играют Apor-
rectodea rosea, Aporrectodea trapezoides и Dendrobaena octaedra. 

Виды дождевых червей различаются той ролью, которую играют различные экологические 
факторы в их энтропии. Это несколько иной аспект оценки экологических факторов, который от-
личен от традиционного. Обычно по показателям обилия (плотность, динамическая численность, 
биомасса и т.д.) производится оценка действия факторов. Фракционирование β-разнообразия дает 
возможность выявить роль факторов в энтропии дождевых червей. Способом визуализации этой 
специфики является отображение оценки доли вида в сообществе в пространстве, заданном орди-
натами гигротопа и трофотопа. Такой прием позволяет выявить характер распределения экологиче-
ского пространства видами дождевых червей, а также составить представление о размещении зоны 
оптимума экологической ниши. Зона оптимума количественно может быть описана с помощью ко-
ординат центроида экологической ниши по ординате гигротопа и трофотопа. Качественно размеще-
ние экологической ниши в экологической нише может быть охарактеризовано с помощью экоморф –  
гигроморф и трофоморф. Выделены следующие гигроморфы: ксерофилы, мезофиллы, гигрофилы 
и ультрагигрофилы (Жуков, 2006). Наряду с ранее установленными трофоморфами (олиго-, мезо- и 
мегатрофоценоморфами) (Жуков, 2007) нами выделена ещё олигомезотрофоценоморфа.

В более ранних работах нами сделаны попытки выявить и оценить экоморфы почвенных жи-
вотных на основе прямого градиентного анализа (Жуков, 2006, 2007, Жуков и др., 2007; Жуков 2009) 
либо экоморфы герпетобионтных пауков с помощью непрямого градиентного анализа, выполнен-
ного методами многомерного шкалирования (Кунах и др., 2014). При указанных подходах оценка 
проводилась всегда для отдельного вида по отношению либо к градиенту фактора среды, либо по 
отношению к синэкологической компоненте реакции сообщества на действие фактора среды. В дан-
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ной работе экоморфы дождевых червей выделены после анализа разнообразия сообщества люмбри-
цид с помощью MDM-процедуры. Такой подход является практической реализацией представления 
об экоморфе не только как о категории, которая на формальном уровне отражает отношение живого 
организма к тому либо иному фактору среды. Важной особенностью экоморфы является её тесная 
связь с разнообразием сообщества. 

ВЫВОДЫ
В степном Приднепровье сообщества дождевых червей представлены 16 видами. Гигротоп, 

трофотоп и ценотические особенности биотопа в рамках модели второго порядка способны объ-
яснить 72,4 % варьирования численности сообществ дождевых червей и 73,7 % их α-разнообразия. 
Численность сообществ дождевых червей достигает максимальных значений при сочетании усло-
вий влажности от гигромезофильных до гигрофильных и условий трофности эдафотопа от Dc (липо-
вые дубравы) до Dn (бересто-ясеневые и вязо-ясеневые дубравы и ольсы). Максимальное разнообра-
зие сообществ дождевых червей характерно для сочетания мезогигрофильных условий гигротопа и 
режима трофности Dc, что соответствует типу леса липо-ясеневая дубрава со снытью.

Ценоморфическая структура биогеоценоза является статистически достоверным предиктором 
как численности, так и α-разнообразия сообществ дождевых червей. Наименьшей численностью и 
разнообразием характеризуются болотный моноценоз, лугово-степной амфиценоз и степной моно-
ценоз. Умеренные значения численности и разнообразия характерны для лугово-лесного амфицено-
за, лесного псевдомоноценоза с элементами остепнения и лесостепного амфиценоза, высокие – для 
лесного моноценоза. В подобных условиях влажности и трофности эдафотопа в лесном моноценозе 
численность и разнообразие сообществ дождевых червей будет выше, чем в прочих типах биогео-
ценозов.

MDM-анализ свидетельствует о том, что ценотические особенности местообитаний определя-
ют 12,61 % всей энтропии сообщества дождевых червей, гигротоп – 24,12 %, трофотоп – 12,30 %. 
Квадратичный член гигротопа определяет 10,93 %, а трофотопа – 2,05 %. Взаимодействие гигротопа 
и трофотопа определяет 1,53 % энтропии сообщества дождевых червей. Сайты (α-разнообразие) 
определяют 36,45 % энтропии. Существуют другие факторы, которые влияют на разнообразие со-
обществ дождевых червей, помимо режима влажности, трофности эдафотопа и ценотических осо-
бенностей местообитания. 

Среди дождевых червей степного Приднепровья выделены экологические группы по отноше-
нию к влажности – гигроморфы и по отношению к трофности эдафотопа – трофоценоморфы. Гигро-
морфы дождевых червей представлены ксерофилами (2 вида), мезофилами (9 видов), гигрофилами 
(4 вида), ультрагигрофилами (1 вид). Трофоценоморфы представлены олигротрофоценоморфами 
(1 вид), олигомезотрофоценоморфами (4 вида), мезотрофоценоморфами (9 видов), мегатрофоцено-
морфами (2 вида).
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