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ОСОБЕННОСТИ ПРОСТРАНСТВЕННОГО РАСПРЕДЕЛЕНИЯ  
ПОЧВЕННОЙ ФАУНЫ В СОСНОВЫХ ЛЕСАХ СЕВЕРНОЙ ТАЙГИ  
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Неравномерность пространственного распределения является одной из наиболее типичных черт по-
чвенного биотического комплекса. Однако до сих пор многие аспекты формирования данного явления оста-
ются не до конца изученными. Современный методологический аппарат, оперирующий пространственно 
зависимыми данными, в определенной степени позволяет раскрыть факторы, определяющие гетероген-
ность распределения почвенных животных в почве, учитывая не только линейные, но и нелинейные связи. 
В связи с этим цель наших исследований заключалась в выявлении связи пространственного распределе-
ния почвенных беспозвоночных с факторами среды на уровне биогеоценоза в различных типах сосновых 
лесов северной тайги Республики Коми. Исследования показали, что почвенные беспозвоночные сосновых 
лесов характеризуются значительной агрегированностью распределения, которая на ландшафтном уровне 
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в большей степени определяется режимом увлажнения, а на биоценотическом – температурой, кислотно-
стью и мощностью подстилки. При этом реакции отдельных групп почвенных животных в ряде случаев 
значительно отличаются друг от друга. Связь в пространстве таких групп, как нематоды, коллемболы и 
личинки двукрылых, указывает на определенную роль биотических взаимодействий в распределении по-
чвенных животных. 

Ключевые слова: нематоды, коллемболы, почвенная мезофауна, влажность, температура почвы, 
кислотность почвы, биотические отношения, сосновые леса, северная тайга.

Введение. В таежных экосистемах почвен-
ные беспозвоночные составляют 90–95 % био-
массы и числа видов животных, населяющих 
ландшафт [6]. Они являются важными аген-
тами биологического круговорота, существен-
но ускоряют переход из растительного опада 
в почву таких элементов, как калий, кальций, 
магний, натрий, а также стимулируют деятель-
ность сапрофитного комплекса. В то же время 
беспозвоночные, постоянно участвуя в созда-
нии почвы, сами находятся в теснейшей за-
висимости от ее свойств, которые прямо или 
косвенно определяют их пространственное 
распределение [2]. 

Горизонтальная структура биоценоза – это 
горизонтальное распределение особей видов 
или их микрогруппировок, образующих раз-
личного рода узорчатость, мозаичность и пят-
нистость. Для большинства почвенных бес-
позвоночных свойственно агрегированное или 
диффузное распределение, которое определя-
ется прежде всего неоднородностью их среды 
обитания. Так, характеристики почвы вокруг 
деревьев значительно отличаются от характе-
ристик других участков [22, 12], что приводит 
к неравномерному распределению нематод, ре-
агирующих на данные свойства почв [23]. Го-
ризонтальное размещение коллембол в лесных 
экосистемах характеризует приуроченность ос-
новной части их группировок к прикомлевым 
участкам, отличающимся большей мощностью 
подстилки [15, 14]. Для формирования группи-
ровок жужелиц большое значение имеет влаж-
ность почвы, мощность мохового покрова и 
богатство травянистой растительности [26, 21]. 
Для стафилинид лимитирующим фактором в 

первую очередь является влажность среды. При 
равномерном увлажнении биотопа стафилини-
ды более равномерно распределены по площа-
ди, при иссушении биотопа жуки сосредотачи-
ваются на наиболее увлажненных участках [3]. 
Неравномерность распределения почвенных 
беспозвоночных в природных экосистемах об-
условлена также особенностями микрорельефа 
[4], кислотностью, увлажненностью [9, 16] и 
теплообеспеченностью почвы [1].

К настоящему времени накоплен большой 
объем данных о влиянии на почвенные орга-
низмы различных факторов среды, определя-
ющих не только границы существования тех 
или иных видов животных, но и их простран-
ственное распределение, однако при этом не-
достаточно раскрыта связь пространственно-
го распределения организмов с биотическими 
отношениями, которые также в значительной 
степени определяют их агрегированность. Эко-
логические факторы в природе действуют на 
живые организмы комплексно, в связи с этим 
роль одного и того же фактора может изменять-
ся в зависимости от типа биотопа, географиче-
ского положения и т. д. К тому же современный 
методологический аппарат, оперирующий про-
странственно зависимыми данными, позволяет 
довольно точно определять совпадение в про-
странстве исследуемых характеристик и, соот-
ветственно, учитывать не только линейные, но 
и нелинейные связи [13]. 

Цель наших исследований состояла в выяв-
лении связи пространственного распределения 
почвенных беспозвоночных с факторами среды 
на уровне биогеоценоза в различных типах со-
сновых лесов северной тайги Республики Коми.
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Материалы и методы. Исследования про-
ведены в июле 2012 года на правом берегу реки 
Печоры в районе деревни Конецбор (Печор-
ский район Республики Коми, северная тайга, 
57˚38' E, 64˚51' N). Изучена почвенная фауна 
сосняка багульниково-сфагнового (СБС); со-
сняка зеленомошного (СЗ); сосняка зелено-
мошно-лишайникового (СЗЛ). В лесах каждого 
типа был выделен участок 25×20 м, на котором 
по регулярной сетке отбирали 25 почвенных 
проб 5×5×10 см (на нематод) и 10×10×10 см (на 
других беспозвоночных). Экстракцию нематод 
осуществляли при помощи модифицированно-
го метода Бермана с экспозицией 48 часов. Не-
матод фиксировали горячим (80 °С) раствором 
формалина с массовой долей 4 %. Экстракцию 
микроартропод осуществляли по общеприня-
той методике с использованием эклекторов Бер-
лезе–Тульгрена. Мезофауну разбирали вруч-
ную с последующей выгонкой на эклекторах. 
В каждой почвенной пробе определяли поле-
вую влажность, температуру на момент отбора, 
мощность подстилки, рН и содержание Са.

Статистическую обработку результатов про-
водили при помощи программы «Statistica 6.0». 
Для всех параметров определяли среднее зна-
чение и коэффициент вариации. Достовер-
ность различий между участками оценивали 
при помощи критерия Манна–Уитни с поправ-
кой Бонферрони при p < 0,05. Оценку связи 
пространственного распределения почвенных 
беспозвоночных с факторами среды проводи-
ли с помощью SADIE-анализа, позволяющего 
сопоставлять в пространстве кластеры обла-
стей сходных значений факторов. Показатель χ 
SADIE и значимость его отличия от нуля рас-
считывали при помощи программы SADIEShell 
1.22 [18]. Показатель χ > 0 указывает на нали-
чие положительной связи между двумя параме-
трами в пространстве, χ < 0 – отрицательной. 
Положительные корреляции достоверны при  
р > 0,975, а отрицательные – при р < 0,025. Про-
грамма работает только с целыми числами, поэ-
тому при использовании почвенных параметров 
для расчета показателя χ SADIE их переводили 
в целые числа [13].

Результаты исследования. 
Почвенные параметры и численность по-

чвенных беспозвоночных.
Почвы исследуемых сосняков характеризо-

вались довольно высокой кислотностью, мощ-
ность подстилки варьировала от 5,1 см до 7,4 см, 
температура почвы – от 14 до 16 оС (табл. 1). 
СБС характеризовался более высокой степе-
нью увлажнения, что приводило к достовер-
ному отличию его параметров от параметров 
остальных участков.

СЗ и СЗЛ имели сходные физико-химиче-
ские характеристики почвы. Содержание Са на 
участках СБС и СЗ одинаковое, более низкое – 
на участке СЗЛ. Мощность подстилки увеличи-
валась в ряду СЗЛ – СЗ – СБС (табл. 1). Наи-
более сильно варьировала влажность почвы, 
коэффициент варьирования достигал 75 % 
в СБС.

Коллемболы были наиболее обильны в по-
чве СБС, а нематоды – на участках СЗ и СЗЛ. 
Численность же макрофауны не отличалась в 
разных типах леса. Для всех исследуемых по-
чвенных беспозвоночных в сосновых лесах от-
мечено агрегированное распределение, на что 
указывает коэффициент вариации (табл. 1). 

Влияние абиотических и биотических фак-
торов на  численность и пространственное 
распределение почвенных беспозвоночных. В 
СБС на неравномерность распределения нема-
тод в пространстве влияют температура почвы 
и мощность подстилки, коллембол и стафили-
нид – мощность подстилки, жужелиц – кис-
лотность почвы, щелкунов – содержание Са, 
мягкотелок – температура почвы. В СЗ перечис-
ленные выше абиотические факторы не сказы-
ваются на распределении нематод и коллембол, 
тогда как распределение стафилинид в этом 
сосняке зависит от кислотности почвы, щел-
кунов – от температуры почвы, мягкотелок – 
от мощности подстилки. В СЗЛ агрегирован-
ное распределение нематод и жужелиц связано 
с температурой почвы, коллембол – с темпера-
турой почвы и содержанием Са, стафилинид и 
мягкотелок – с мощностью подстилки, двукры-
лых – с влажностью почвы (табл. 2).
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Выявлены условные корреляции между 
различными таксонами почвенных беспозво-
ночных в СЗ и СЗЛ. В СЗ наблюдается кор-
реляция между численностью стафилинид и 
жужелиц, которые в относительно одинаковых 

условиях, являясь хищниками, конкурируют 
друг с другом, а в СЗЛ – между численностью 
нематод, коллембол и двукрылых, представля-
ющих собой сапротрофный блок в цепях пита-
ния. В СБС влияние биотических отношений 

Таблица 2

SADIE-анализ связи пространственного распределения  
почвенных беспозвоночных с абиотическими факторами среды, χ/p

Организмы Полевая 
влажность, %

Температура 
почвы, ˚С

Мощность 
подстилки, см рН Са, 

ммоль/100 г
Сосняк багульниково-сфагновый

Nematoda 0,02/0,454 -0,32/0,932* -0,34/0,947 -0,03/0,544 0,03/0,440
Collembola 0,07/0,627 -0,04/0,576 -0,43/0,977 0,16/0,218 -0,18/0,788
Мезофауна -0,03/0,561 -0,02/0,533 -0,22/0,832 -0,15/0,742 -0,02/0,530

Staphylinidae -0,34/0,923 0,31/0,090 -0,52/0,986 0,05/0,413 -0,39/0,960*

Carabidae -0,01/0,510 -0,45/0,970* 0,36/0,090 -0,46/0,991 -0,13/0,690
Elateridae -0,26/0,896 -0,07/0,628 -0,14/0,749 -0,04/0,570 -0,38/0,963*

Cantharidae -0,31/0,912 -0,38/0,953* 0,11/0,326 -0,25/0,884 -0,02/0,530
Diptera 0,25/0,130 0,03/0,433 -0,08/0,645 0,27/0,131 -0,09/0,670

Сосняк зеленомошный
Nematoda 0,27/0,091 0,03/0,445 0,07/0,330 -0,14/0,754 0,27/0,109

Collembola -0,13/0,723 -0,23/0,852 0,10/0,337 -0,15/0,735 0,31/0,916
Мезофауна -0,14/0,752 0,14/0,262 -0,07/0,644 -0,01/0,517 -0,08/0,639

Staphylinidae -0,02/0,538 0,14/0,271 0,18/0,203 -0,45/0,987 0,13/0,286
Carabidae 0,23/0,142 -0,20/0,844 -0,10/0,685 0,20/0,185 -0,05/0,574
Elateridae 0,14/0,269 -0,40/0,975 -0,29/0,878 0,07/0,380 -0,32/0,923

Cantharidae -0,22/0,842 0,34/0,053 -0,37/0,954* 0,10/0,336 -0,09/0,625
Diptera 0,03/0,431 -0,05/0,592 0,00/0,492 -0,06/0,632 0,24/0,622

Сосняк зеленомошно-лишайниковый
Nematoda 0,30/0,080 0,48/0,009 0,07/0,350 -0,10/0,680 -0,02/0,533

Collembola -0,03/0,500 -0,35/0,931* -0,06/0,600 -0,30/0,890 0,37/0,051*

Мезофауна -0,03/0,560 -0,02/0,530 -0,22/0,830 -0,15/0,740 0,05/0,411
Staphylinidae 0,09/0,392 0,24/0,130 -0,33/0,932* 0,02/0,455 0,01/0,512

Carabidae -0,24/0,872 -0,39/0,922 0,32/0,086 0,19/0,188 -0,08/0,642
Elateridae -0,29/0,917 0,13/0,269 0,14/0,249 0,21/0,168 0,00/0,502

Cantharidae 0,26/0,110 0,11/0,323 -0,46/0,982 -0,12/0,702 0,07/0,365
Diptera 0,49/0,012 -0,12/0,700 -0,10/0,667 -0,41/0,961 0,33/0,062*

Примечание. Выделены статистически достоверные величины: для положительных корреляций – p < 0,025, 
для отрицательных – p > 0,975; * – значения условно достоверны.
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на пространственное распределение беспозво-
ночных выражено сильнее. Существуют поло-
жительные корреляции между численностью 
коллембол и стафилинид, щелкунов и стафи-
линид, жужелиц и мягкотелок. Отрицательная 
корреляция отмечается между численностью 
мягкотелок и двукрылых насекомых (табл. 3). 

Обсуждение результатов. Для всех природ-
ных систем свойственна пространственная не-
однородность [13, 24]. В обследованных нами 
сосновых лесах также отмечено варьирование 
значений почвенных параметров и числен-
ности почвенных беспозвоночных (табл. 1). 
При этом численность организмов изменя-
ется сильнее, чем почвенные параметры, что 
обусловлено особенностями биологических 
объектов. Неравномерность в распределении 
беспозвоночных определяется не одним, а сово-
купностью экологических факторов, при этом 
степень воздействия того или иного фактора за-
висит от широкого спектра условий [19, 17]. По 
нашим данным, значимость влияния влажности 
почвы изменяется при смене масштаба иссле-
дования от ландшафтного (совокупность био-
геоценозов) до биоценотического уровня.

В ландшафтном масштабе исследованные 
группы почвенных организмов тяготеют к 
выделам с определенными условиями увлаж-
нения. При этом почвенные нематоды при-
урочены к участкам с невысокой степенью ув-
лажнения, тогда как коллемболы, напротив, к 
переувлажненным (табл. 2). Отличия в реакци-
ях различных групп микрофауны можно объяс-
нить тем, что нематоды обитают в пленочной 
влаге на поверхности поровых пространств, ко-
торая долго сохраняется при иссушении почвы 
[27], а переувлажнение приводит к нарушению 
их двигательной активности [25]. Коллемболы 
же являются гигрофилами, обитают непосред-
ственно в порах почвы, имеют фрагментарную 
кутикулу, что делает их  высокочувствитель-
ными к дефициту влаги [5]. Отсутствие четкой 
приуроченности мезофауны к участкам с опре-
деленной  влажностью, вероятно, обусловле-
но различной экологической характеристикой 
групп, в нее входящих.

На уровне отдельного биогеоценоза раз-
личия в степени увлажненности почвы пере-
стают оказывать значительное воздействие на 
пространственную неоднородность почвенной 
фауны. Подобное явление объясняется мень-
шими флуктуациями данного фактора в преде-
лах каждого участка (CV изменяется от 35 % до 
75 % в зависимости от типа биотопа) по срав-
нению с изменением влажности на всех участ-
ках (CV 110 %), что согласуется с результата-
ми других исследователей, полученными при 
изучении коллембол [11]. Другие почвенные 
параметры имеют большее значение. Так, из-
менение температуры почвы на 4–5 °C в преде-
лах отдельного участка определяет простран-
ственную гетерогенность нематод, коллембол, 
жужелиц, мягкотелок и щелкунов (табл. 2). 
При этом большинство выявленных корреля-
ций имеет отрицательный характер. Вероятно, 
почвенные беспозвоночные избегают участков 
с повышенной температурой в летний период, 
хотя весной, при прогревании верхнего слоя 
почвы до плюс 8–9 °С, наблюдается активная 
миграция крупных беспозвоночных в лесную 
подстилку из более холодных нижних почвен-
ных горизонтов [8]. Мощность подстилки ока-
зывает влияние на распределение таких групп, 
как нематоды, коллемболы, стафилиниды и 
мягкотелки (табл. 2). Для групп микрофауны 
подобная отрицательная зависимость просле-
живается только в СБС. Возможно, это связано 
с типом подстилки, представленной сфагновы-
ми мхами, и стратификацией микрофауны, что 
приводит к уменьшению средней численности 
нематод и коллембол с увеличением мощно-
сти мохового покрова. Для групп мезофауны 
отрицательная корреляция с этим параметром 
выявлена во всех рассмотренных сосняках. Ра-
нее было показано, что иссушение лесной под-
стилки ксеро- и ксеромезофитных сосняков в 
летний период обусловливает миграцию хищ-
ников и сапрофагов (мигрирует от 30 до 100 % 
особей) в более глубокие и влажные почвенные 
горизонты [8]. В мезо- и мезогигрофитных со-
сняках, почва которых содержит достаточное 
количество влаги и защищена от высыхания 
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мощной оторфованной подстилкой, вертикаль-
ные перемещения сапрофагов незначительны: 
мигрирует всего 10–12 % особей, тогда как 
миграция зоофагов существенна. Кислотность 
почвы в пределах различных участков прак-
тически не оказывает заметного эффекта на 
пространственное распределение почвенных 
беспозвоночных. Только жужелицы и стафили-
ниды избегают участков с более высокими зна-
чениями pH почвы (табл. 2), что подтвержда-
ется данными предыдущих исследований [7].

При изучении механизмов воздействия 
различных факторов на пространственную 
неоднородность распределения почвенных 
организмов стоит учитывать и возможность 
опосредованного влияния факторов через их 
воздействие на компоненты почвы как абиоти-
ческого, так и биотического происхождения, но 
для определения подобных реакций необходи-
мы специальные эксперименты. 

Тем не менее помимо абиотических фак-
торов среды для почвенной биоты весьма ха-
рактерны межгрупповые (межвидовые) вза-
имодействия [20, 10]. Однако интерпретация 
данных связей затруднена их сложностью. В 
проведенном исследовании совпадения в про-
странстве кластеров исследуемых групп по-
чвенных организмов отмечены в небольшом 
ряде случаев (табл. 3). Так, обнаруженная 
связь между распределением двукрылых, нема-
тод и коллембол в СЗЛ, вероятно, обусловлена 
наличием участков интенсивного разложения 

органики, где складываются благоприятные 
условия для питания данных групп почвен-
ных организмов. Слабая связь в пространстве 
между исследованными группами беспозво-
ночных, возможно, указывает на отсутствие в 
анализе других групп, например, почвенных 
микроорганизмов. Именно они являются ос-
новным источником питания для представи-
телей почвенной микрофауны и могут оказать 
более сильное влияние на горизонтальное рас-
пределение беспозвоночных, чем иные факто-
ры среды [20].

Заключение. Пространственное (горизон-
тальное) распределение рассмотренных групп 
беспозвоночных в сосняках подзоны северной 
тайги является агрегированным, но такой тип 
распределения для нематод, коллембол и раз-
личных групп крупных беспозвоночных имеет 
отличительные особенности как для самих из-
ученных групп, так и сосняков разного типа. 
Значение степени увлажнения почвы на про-
странственное распределение беспозвоночных 
снижается при смене масштабов исследования 
от ландшафтного до биоценотического уров-
ня. Влияние на пространственную неодно-
родность распределения отдельных групп по-
чвенных беспозвоночных оказывают не только 
температура и кислотность почвы, мощность 
подстилки, но и наличие биотических взаи-
модействий между почвенными организма-
ми, как правило, основанных на трофических  
связях. 
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SPATIAL DISTRIBUTION PATTERNS OF SOIL FAUNA  
IN THE NORTHERN TAIGA PINE FORESTS (THE KOMI REPUBLIC)

Spatial heterogeneity is one of the most typical features of soil biota. However, the reasons for this 
phenomenon are still not fully understood. Modern methodologies, operating with space-dependent data, 
are to a certain extent able to reveal the factors determining the heterogeneity of soil fauna distribution 
in the soil, taking into account not only linear but also non-linear connections. Therefore, our aim was 
to identify the relation between the spatial distribution of soil invertebrates and environmental factors in 
various types of pine forests of the northern taiga of the Komi Republic. The research has shown that 
spatial distribution of soil invertebrates in pine forests is of aggregated type, which at the landscape 
level is largely determined by soil humidity and at the biocenotic one – by the temperature, acidity and 
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thickness of the ground litter. Reactions of certain groups of soil fauna in many cases differ significantly. 
Spatial interconnection of such groups as nematodes, springtails and Diptera larvae indicates a certain 
role of biotic interactions in the distribution of soil animals.

Keywords: Nematoda, Collembola, soil mesofauna, humidity, soil temperature, soil acidity, biotic 
interaction, pine forest, northern taiga.
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