
Том 8, №34, 2016 ISSN 20789912  |
БІОРЕСУРСИ І ПРИРОДОКОРИСТУВАННЯ

ЕКОЛОГІЯ

53

Вступ. Оцінка властивостей оселищ є
необхідною умовою для прогнозування
впливупертурбаційнаугрупованняживих
організмів і для ідентифікації властивос-
тей навколишнього середовища, важли-
вихдляохоронирізноманіттятапідтрим-
ки функцій екосистем [1]. Розбіжності
композиції видів в угрупованні та варіа-
бельністьреакціїнаумовинавколишнього
середовищаєключовоюперешкодоюдля
розробки моделі місцеперебувань, що
моглаббутизастосованадорізнихвидіву
різних екосистемах [2]. Функціональна
класифікація тварин, у якій види, що
характеризуютьсяспільністюекологічних
особливостей, поєднуються разом, пред-
ставляєальтернативуіндивідуальниммоде-
лямвид–навколишнєсередовищетаможе
обійти зазначену перешкоду [1, 3]. Групи
видів, що мають загальні екологічні вла-
стивості, формують операційні одиниці,
які реагують на фактори навколишнього
середовища більш передбачувано ніж
окремівиди,значнозбільшуючипрогнос-
тичні здатності моделі місцеперебувань
порівняно з моделями, створеними для
високих рівнів таксономічної роздільної

здатності,такихяквид[4].Однимзваріан-
тіввиділеннявідповіднихгрупвидівєеко-
морфиґрунтовихтварин,якіусукупності
формуютьекоморфічніматриці[5,6].

Об’єднаннявидів,відповіднодоїхеко-
логічнихособливостей,єтакожспособом
ідентифікації функціональних груп видів
дляоцінкиключовихфункційекосистеми,
щоєнайважливішимкрокомдляз’ясуван-
няфункціональногорізноманіттяусереди-
ні та між екосистемами [1, 7]. Гіпотеза
фільтраціїмісцеперебуваньприпускає,що
види з подібними екологічними потреба-
ми, формують функціональні групи, які
займаютьподібнімісцеперебування[8,9].
Об’єднання видів за такими ознаками, як
морфологіяабоповедінка,єоднимзіспо-
собівспроститививченнярізноманітниху
видовомувідношенніугруповань[10].

Для лісового угруповання в степу,
головними зовнішніми ординатами, які
задають екоморфічну організацію, є
режим вологості та мінералізації едафо-
топу [11, 12]. Ці ординати приймаються
як незалежні й формують типологічну
системулісівстеповоїзони.Уреальності
незалежність (ортогональність) ординат
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тів навколишнього середовища.
Канонічний аналіз відповідностей най-
більшою мірою підходить для тих випад-
ків,колиреакціявидівнафакторинавко-
лишньогосередовищамаєхарактерунімо-
дальної кривої [23]. Аналіз надмірності
(Redundancy analysis – RDA) припускає
лінійну відповідь видів на дію факторів
навколишньогосередовища[20].Аналізза
допомогоюіндексусередньоївіддаленості
(OutlyingMeanIndex–OMI)[20]дозволяє
оброблятидані,яківідбиваютьяклінійну,
такіунімодальнувідповідьвидівнавплив
факторівнавколишньогосередовища.

У концепції OMI-аналізу екологічна
нішавидуможебутипредставленаякком-
позиція маргінальності, толерантності та
залишковоїтолерантності.Маргінальність
єміроювідмінностіумовперебуваннявиду
від типових умов для даної території і
такимчиномвказуєнаспеціалізаціювиду.
Толерантність засвідчує варіабельність
нішівидууздовжосі,щоз’єднуєцентрмас
екологічних умов території та центр мас
діляноктериторії,дезустрінутоданийвид.
Цейпоказниквказуєнаширинуекологіч-
ної ніші. Варіабельність ніші в площині,
ортогональномунапрямку,щозв’язуєцен-
три мас території та виду, є залишковою
толерантністю[20].

OMI-аналізбувзастосованийдляопису
просторовоїорганізаціїугрупованьмезо-
педобіонтівнарівнібіогеоценозу[17,24,
25,26]тадляописупросторовоїорганіза-
ції угруповання панцирних кліщів (Acari: 
Oribatida)уґрунтісільськогосподарського
поля[27,28].

Метанашоїроботиполягалаувиявлен-
ні властивостей екологічної ніші угрупо-
ваньдощовихчерв’яків(Lumbricidae)степо-
вого Придніпров’я, осі якої виражені за
допомогою ординат вологості та троф-
ностіедафотопузасобамиOMI-аналізу.

Об’єкти та методика досліджень.
Збірматеріалупроводиливперіод1997–
2015р.р. Дослідженнямибулоохоплено

не виконується, але на ландшафтному
рівніцієюобставиноюможназневажити
[13, 14]. Ортогональність означає, що
кожнійградаціїтрофностіповиннівідпо-
відати всі можливі градації вологості та
навпаки.Якщоцьогонемає(аневсікомір-
ки типологічної сітки О. Л. Бельгарда
заповнені),тодіміжтрофністютавологі-
стю виникає взаємна залежність, або
кореляція,атипологічнасистема(якеко-
логічна матриця) є косокутною. Еко-
морфічнаматрицянедвовимірнийоб’єкт,
а багатомірний, тому більш правильно
називати її гіперматрицеюаботензором
[5,14].Такимчином,екоморфічнийтен-
зорвідбиваєскладнийхарактервзаємодії
живих організмів з навколишнім середо-
вищем. Цей тензор не є ортогональним,
тому що між  ординатами завжди існує
кореляція,аструктуракореляційєхарак-
теристичним показником, що відбиває
рівеньекоморфічноїорганізаціїконкрет-
ногоугруповання.

Дляґрунтовихтваринможнавиділити
такі екоморфи: ценоморфи, трофомор-
фи,трофоценоморфи,топоморфи,гігро-
морфи [15–17]. В умовах конкретного
угруповання варіабельність екоморфіч-
ної структури сполучена з погодженою
мінливістю тих або інших екоморф.
Кореляційнікомпозиціїекоморфрозкри-
вають природу механізмів адаптації угру-
пованнядодинамікифакторівнавколиш-
ньогосередовища.

Середтехнікбагатомірноїобробкиеко-
логічних даних аналіз відповідностей
(CorrespondenceAnalysis–CA)[18],який
також відомий як реципрокне усереднен-
ня(ReciprocalAveraging–RA)[19],ємето-
домординаціїугрупованьдлядослідження
поділунішвидівабоїхекологічноїампліту-
ди[20,21].Розвитокцьогоаналізуприз-вів
достворенняканонічногоаналізувідповід-
ностей(CanonicalCorrespondenceAnalysis
–CCA)[22],якийпризначенийдлявивчен-
нядиференціаціїнішвидівуздовжградієн-
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випадку – особливості угруповання дощо-
вихчерв’яків).

Оцінкагігротопутатрофотопузураху-
ваннямособливостейвидовогоскладурос-
линності дозволяють ідентифікувати тип
біогеоценозуіназватийоговідповіднодо
термінологіїО.Л.Бельгарда[11,12].

У результаті кластерного аналізу біо-
топів, де було описано угруповання
дощовихчерв’яків,напідставіценомор-
фічної структури рослинності, виділено
сімценоморфічнихугруповань,абоклас-
терів[33].Кластер1–болотниймоноце-
ноз;кластер2–лісовиймоноценоз;клас-
тер 3 – лучно-степовий амфіценоз; 4 –
лучно-лісовий амфіценоз; 5 – лісовий
псевдомоноценоз із елементами остеп-
ніння; 6 – лісо-степовий амфіценоз; 7 –
степовий моноценоз. Таким чином,
зазначені ценотичні інтерпретації клас-
терівформуютьекологічнийпростір,що
займає таксоцен дощових черв’яків сте-
пового Придніпров’я. Встановлені клас-
тери можуть розглядатися як дискретні
зміннідляподальшогоаналізу,якіопису-
ють особливості ценотичного простору
екологічноїнішидощовихчерв’яків.

Облікдощовихчерв’яківздійсненоза
допомогою ручного розбирання проб
ґрунту розміром 0,5×0,5 м (6–12 проб
випадковорозміщенихумісцеперебуван-
ні)або0,25×0,25м(105проб,розміщених
порегулярнійсітці7×15злагом2або3м).
Видова ідентифікація дощових черв’яків
проводиласязапрацямиТ.С.Перель[34,
35],Cs.Csuzdi,A.Zicsi[36]іО.Н.Кунах
ізспівавт.[13].

Статистичнірозрахункипроведеноза
допомогою програми Statistica 7.0 і про-
грамноїоболонкиProjectR«R:ALanguage
andEnvironmentforStatisticalComputing»
(http://www.R-project.org/).OMI-аналіз–
виділення екологічних ніш дощових
черв’яків при аналізі угруповань [20],
виконано за допомогою бібліотеки ade4
[21,41,42].

180 пробних площ, розташованих у різ-
них типах біогеоценозів степового
Придніпров’явмежахДніпропетровської
областіУкраїни.Пробніплощірозміщено
вплакорнихмісцеперебуваннях(профіль
Присамарського біогеоценологічного
стаціонару ДНУ імені Олеся Гончара та
сільськогосподарські угіддя), у заплавах
рікДніпротаСамара(тривало-такорот-
козаплавніліси),нааренахцихрік,убай-
рачних лісах (байрак Глибокий і байрак
ЯцевЯр)танаїхправихберегах.

Біогеоценотичну характеристику проб-
них площ зроблено на основі типології
лісівстеповоїзониУкраїниО.Л.Бельгарда
[11,12,29].Діагностикутипівбіогеоцено-
зів проведено виходячи із геоморфологіч-
них критеріїв і геоботанічних описів рос-
линності. В основу діагностики покладено
еталоннібіогеоценозигеоморфологічного
профілюПрисамарськогобіогеоценологіч-
ного стаціонару ім. О. Л. Бельгарда.
Біогеоценотичнівластивостііїхдинамікау
межах цього профілю докладно вивчені
співробітниками Комплексної експедиції
по вивченню лісів степової зони України
[30, 31, 32]. На підставі фітоіндикаційних
оцінок встановлено гігротоп та трофотоп
відповідного едафотопу. Гігротоп і трофо-
топ,крімтрадиційногопозначенняшифра-
мизаО.Л.Бельгардом,якієординальними
дискретними даними,  було закодовано у
виглядічисел,якимнадаєтьсязмістконти-
нуальнихданих.Надконтинуальнимидани-
мимаютьсенсарифметичнідії,ут.ч.зве-
деннявступінь і їхнідобутки.Ціоперації
можутьмоделюватинелінійніефектиумов
вологості та трофності едафотопу на угру-
пованнядощовихчерв’яків.Парабола,що
описується рівнянням другого ступеня, є
найпростішою моделлю відомої екологіч-
ної дзвіноподібної кривої, яка відбиває
реакціїпараметрівекологічноїсистемина
вплив факторів середовища. Добуток мір
вологостітатрофностімоделюютьїхвзає-
модію на шуканий параметр (у нашому
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Виклад основного матеріалу. 
Процедура OMI-аналізу за своєю ідеоло-
гіюдужеблизькадоаналізуголовнихком-
понент, однак є адаптованою для вирі-
шенняекологічнихзавданьшляхоммож-
ливості обробки даних, статистичні вла-
стивостіякихнайбільштиповідляматері-
алів, одержуваних при вивченні угрупо-
вань живих організмів [20]. У результаті
аналізу можуть бути виділені осі, уздовж
яких упорядковані екологічні ніші дощо-
вих черв’яків. Як маркери осей нами
використано такі фактори середовища,
як ординати вологості, трофності, ква-
дратицихвеличинтаїхдобуток(контину-
альнізмінні),атакожценотичнікластери
(дискретнізмінні)(табл.1).

Встановлено, що перші чотири осі
охоплюють 97,4 % сумарної інерції про-
сторуознак.Вісь1охоплює70,3%інерції
таможебутиінтерпретованаякградієнт
умов вологості. Про це свідчать високі
значення координат факторів середови-
ща,якіописуютьгігротоп.Такожважливу
роль відіграє взаємодія гігротопу та тро-
фотопу(параметрHtop∙TrTop).Від’ємним

значенням осі 1 відповідають болотні
моноценози (кластер 1), позитивним –
степовиймоноценоз(кластер7).

Вісь 2 охоплює 15,2 % інерції і може
бути інтерпретована як градієнт умов
мінералізаціїґрунтовогорозчину(трофо-
топ). Зону позитивних значень за цією
віссю займають болотні моноценози
(кластер1),авід’ємнихзначень–лісовий
моноценоз (кластер 2) і лучно-лісовий
амфіценоз(кластер4).

Вісь 3 охоплює 9,1 % інерції і може
бутиінтерпретованатаксамоякградієнт
умов мінералізації ґрунтового розчину.
Відмінністювідпопередньоїосієперелік
ценотичних кластерів, які найбільшою
міроюописуєцявісь. Це,зодногобоку,
болотний моноценоз (кластер 1) і луч-
но-степовий амфіценоз (кластер 3), а з
іншого боку, – лучно-лісовий амфіценоз
(кластер 4) і лісо-степовий амфіценоз
(кластер6).

Вісь4охоплює2,8%інерціїівідбиває
практично повністю тільки ценотичну
компоненту. Ця вісь протиставляє лісо-
вий псевдомоноценоз із елементами

Таблиця 1. Координати факторів середовища в просторі осей екологічної ніші 
угруповання дощових черв’яків за результатами OMI-аналізу

Фактори середовища Вісь 1 Вісь 2 Вісь 3 Вісь 4

Htop –0,66 –0,07 –0,01 –0,02

TrTop –0,03 0,15 –0,27 0,03

Htop2 –0,70 0,05 0,05 –0,05

TrTop2 0,05 0,21 –0,25 0,00

Htop∙TrTop –0,61 0,02 –0,11 0,06

Кластер1 –1,52 1,30 0,60 0,04

Кластер2 –0,13 –0,43 –0,04 –0,14

Кластер3 0,36 0,29 0,39 0,21

Кластер4 –0,31 –0,43 –0,25 –0,01

Кластер5 0,35 0,09 0,11 0,41

Кластер6 0,29 –0,14 –0,22 0,51

Кластер7 0,80 0,59 –0,08 –0,34

Примітка:Кластер1,…,7–кластери,заснованінаценоморфахрослинногопокриву;Н–гігротоп;Т
–трофотоп.
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остепніння (кластер 5) і лісо-степовий
амфіценоз(кластер6)такимценотичним
одиницям,якстеповиймоноценоз(клас-
тер7)ілісовиймоноценоз(кластер2).

Характеристики маргінальності еко-
логічнихнішдощовихчерв’яківнаведено
втаблиці2.

Для загальної маргінальності угрупо-
вання(OMI=20,1)рівеньзначимостіста-
новитьр=0,01,щосвідчитьпроважливу
роль обраних змінних середовища для
структуруванняекологічноїнішидощових
черв’яків. Слід зазначити, що показники
маргінальностіналежатьтількидорозгля-
нутих параметрів середовища (екологіч-
них факторів). Для переважної більшості
видівдощовихчерв’яківмаргінальністьза
ординатами вологості та трофності, а
такожзаценотичнимипараметрами,єста-
тистичновірогідновідмінноювіднульової

альтернативи.Інакшекажучи,параметри,
які відбивають типологічні особливості
біогеоценозівуцілому,маютьінформацій-
нуцінністьдляописуструктуриугрупован-
нядощовихчерв’яків.Маргінальністьнеє
статистичнодостовірноюдлятакихвидів,
як D. veneta, E. gordejeffi, H. tuberculatus і
L. terrestris,якіпризборахбуливціломуне
численні,щонедозволилоодержатипов-
ною мірою обґрунтоване уявлення про
екологічнунішуцихвидів.

Для екологічної ніші багатьох видів
дощовихчерв’яківєхарактерноювисока
частка залишкової толерантності. Це
вірогідно свідчить про наявність інших
факторів середовища, не врахованих у
дослідженні,абопроте,щонейтральний
характер [37] розподілу угруповання
дощових черв’яків складає важливу ком-
понентуйогомінливості.

Таблиця 2. Аналіз маргінальності видів угруповання дощових черв’яків

Види Скорочення Інер-
ція

OMI Tol Rtol omi tol rtol p-рі-
вень

1.A.rosea Aporrose 47,81 2,29 3,51 42,01 4,80 7,30 87,90 0,01

2.A.trapezoides Aportrap 49,53 1,49 4,45 43,60 3,00 9,00 88,00 0,01

3.D.auriculatus Dendauri 44,72 43,60 0,05 1,07 97,50 0,10 2,40 0,05

4.D.octaedra Dendocta 49,85 5,56 3,98 40,32 11,10 8,00 80,90 0,01

5.D.veneta Dendvene 61,90 35,12 14,13 12,65 56,70 22,80 20,40 0,13

6.D.mariupolienis Dendmari 44,22 44,22 0,00 0,00 100,00 0,00 0,00 0,02

7.D.r.tenuis Dendtenu 26,41 8,24 2,18 15,98 31,20 8,30 60,50 0,06

8.E.fetida Eisefeti 93,03 14,51 38,48 40,04 15,60 41,40 43,00 0,05

9.E.gordejeffi Eisegord 26,18 6,71 0,67 18,79 25,60 2,60 71,80 0,86

10.E.nordenskioldi Eisenord 64,19 3,84 8,71 51,63 6,00 13,60 80,40 0,06

11.E.tetraedra Eisetetr 156,59 100,19 40,24 16,15 64,00 25,70 10,30 0,01

12.H.tuberculatus Helotube 42,76 6,98 1,15 34,62 16,30 2,70 81,00 0,62

13.L.rubellus Lumbrube 101,56 27,84 43,01 30,71 27,40 42,40 30,20 0,01

14.L.terrestris Lumbterr 19,21 11,93 0,76 6,53 62,10 3,90 34,00 0,43

15.O.transpadanus Octotran 53,12 3,13 3,45 46,54 5,90 6,50 87,60 0,01

16.O.lacteum Octolact 90,90 5,15 27,91 57,84 5,70 30,70 63,60 0,01

ОМІ – 20,05 – – – – – 0,01
Примітка:OMI–індекссередньоївіддаленості(маргінальності)длякожноговиду;Tol–толерантність,

Rtol – залишкова толерантність; курсивом представлені дані індексів в % від сумарної варіабельності;
р-рівеньзаметодомМонте-Карлопісля99ітерацій.
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Низькийрівеньзалишковоїтолерант-
ності встановлено для D. auriculatus,
D. mariupolienisіE. tetraedra.Цевисокоспе-
ціалізовані види та, що найбільш важли-
во, – обрані маркери екологічного про-
стору здатні досить точно відобразити
властивостіїхекологічноїніші.

ПоказникOMIвідбиваєступіньмаргі-
нальності екологічної ніші як міру від-
мінностіекологічногооптимумувидувід
типових умов у межах досліджуваної
території.Усвоючергутолерантність–
показник,зворотнийспеціалізаціїеколо-
гічноїніші.

Група видів O. lacteum, E. fetida і
L. rubellusхарактеризуютьсянизкоюмар-
гінальністю та високою толерантністю.
Групавидів D. auriculatus іD. mariupolienis, 
навпаки, відрізняються високою маргі-
нальністю та високою спеціалізацією
(низкою толерантністю). Група видів
E. fetidaіD. venetaхарактеризуютьсяеко-
логічними нішами з помірною маргі-
нальністю та спеціалізацією. Інші види
дощових черв’яків характеризуються
низкоюмаргінальністютависокоюспе-
ціалізацією.Слідзазначити,щоостання
групапоєднуєзначнерізноманіттявидів
дощовихчерв’яків,якієнайбільштипо-
вими для даної території та досягають
значних рівнів чисельностей. Низька
маргінальність більшою мірою віддзер-
калюєнетаквластивостісамихвидів,як
план організації збору даних. Низька
маргінальність свідчить про те, що
обстеженнюпідлягалиосновнітатипо-
вімісцеперебуваннядощовихчерв’яків.
Такимчином,маємосправуізпредстав-
ницькою та значною вибіркою по засе-
леннюдощовимичерв’якамистепового
Придніпров’я.

Проекціїекологічнихнішнавиділені
в результаті OMI-аналізу осі, зображено
нарис.1.

Візуалізаціяекологічнихнішдозволяє
співвіднести центроїд екологічної ніші

видузпочаткомкоординат,щовідповідає
нульовиймаргінальності.Відповідно,чим
далі розташований центроїд ніші від
початку координат, тим більшою маргі-
нальністю характеризується екологічна
ніша.Увипадкумаргінальностініші,гра-
фічно ми можемо оцінити те, за якою з
осейнішанайбільшмаргінальна.Так,еко-
логічнанішадощовогочерв’якаD. octaedra
ємаргінальноюзавіссю1(градієнтволо-
гості),аленемаргінальназавіссю2(троф-
ність). У свою чергу, екологічна ніша
E. tetraedra маргінальна за осями 1, 2 і 3,
аленемаргинальназавіссю4.

Розмір еліпсоїда вказує на толерант-
ність – спеціалізацію ніші. Чим більша
площаеліпсоїда,тимвищатолерантність
і менше спеціалізація та навпаки.
Екологічно пластичними (толерантни-
ми) є такі види, як A. rosea, A. trapezoides,
D. octaedra, O. transpadanus і O. lacteum.
Закономірно, що ці види найчастіше
зустрічаютьсяідосягаютьвисокоїчисель-
ності.Іншівидиздебільшогоєспеціалізо-
ваними. Вони зустрічаються в окремих
типах місцеперебувань при комбінації
певних режимів вологості та трофності
едафотопу.

Важливою властивістю екологічної
ніші,якуможнаоцінитипривізуальному
вивченні,єорієнтаціящодоосейпросто-
ру. Паралельний напрямок головної осі
еліпсоїда однієї з осей (отже, мала вісь
паралельна іншій осі) вказує на відсут-
ністьвзаємодіїосейувпливінаекологіч-
нунішу.Якщовісьеліпсоїданахилена,то
екологічні фактори, які описуються
осями,взаємодіютьміжсобоюпривизна-
ченні властивостей екологічної ніші.
Крім того, кутова орієнтація ніші може
бути результатом взаємодії між видами
длядосягненняоптимальноговпакування
екологічних ніш. Найсильніше вираже-
нийнахилголовноїосіеліпсоїдаекологіч-
ноїнішіD. octaedra,E. gordejeffi,E. tetraedraі
L. terrestris.
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Рис. 1. Екологічні ніші видів дощових черв’яків 
Примітка: Координатні осі утворені компонентами маргінальності: А – осі 1 і 2; В – осі 3 
і 4; початок координат – нульова маргінальність. Еліпс позначає інерцію екологічної ніші. 
Промені зв'язують центроїд екологічної ніші із сайтами зустрічі виду в просторі 
маргінальності угруповання. 
 

Візуалізація екологічних ніш дозволяє співвіднести центроїд 
екологічної ніші виду з початком координат, що відповідає нульовий 
маргінальності. Відповідно, чим далі розташований центроїд ніші від початку 
координат, тим більшою маргінальністю характеризується екологічна ніша. 
У випадку маргінальності ніші, графічно ми можемо оцінити те, за якою з 
осей ніша найбільш маргінальна. Так, екологічна ніша дощового черв’яка 
D. octaedra маргінальна за віссю 1 (градієнт вологості), але немаргінальна за 
віссю 2 (трофність). У свою чергу, екологічна ніша E. tetraedra маргінальна 
за осями 1, 2 і 3, але немаргинальна за віссю 4.  

Розмір еліпсоїда вказує на толерантність-спеціалізацію ніші. Чим 
більша площа еліпсоїда, тим вища толерантність і менше спеціалізація та 
навпаки. Екологічно пластичними (толерантними) є такі види, як A. rosea, 
A. trapezoides, D. octaedra, O. transpadanus і O. lacteum. Закономірно, що ці 
види найчастіше зустрічаються та досягають високої чисельності. Інші види 
здебільшого є спеціалізованими. Вони зустрічаються в окремих типах 
місцеперебувань при комбінації певних режимів вологості та трофності 
едафотопу.  

спеціалізацією. Інші види дощових черв’яків характеризуються низкою 
маргінальністю та високою спеціалізацією. Слід зазначити, що остання група 
поєднує значне різноманіття видів дощових черв’яків, які є найбільш 
типовими для даної території та досягають значних рівнів чисельностей. 
Низька маргінальність більшою мірою віддзеркалює не стільки властивості 
самих видів, а план організації збору даних. Низька маргінальність свідчить 
про те, що обстеженню підлягали основні та типові місцеперебування 
дощових черв’яків. Таким чином, ми маємо справу із представницькою та 
заможною вибіркою по тваринному населенню дощових черв’яків степового 
Придніпров'я. 

Проекції екологічних ніш на виділені в результаті OMI-аналізу осі, 
представлені на рис.1.  
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Рис. 1. Екологічні ніші видів дощових черв’яків
Примітка: Координатні осі утворені компонентами маргінальності: А – осі 1 і 2; В – осі 3 і 4; початок 

координат – нульова маргінальність. Еліпс позначає інерцію екологічної ніші. Промені зв’язують центроїд 
екологічної ніші із сайтами зустрічі виду в просторі маргінальності угруповання
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ложенняедафотопу(гігрофільнітаультра-
гігрофільні стації) є E. tetraedra і L. rubellus.
Індикаторами ксерофільних стацій є
D. auriculatus і D. mariupolienis і E. gordejeffi.
Слід зазначити, що ці види формально є
індикаторами,томущовонидужерідкіснів
регіоні,отже, ізпрактичноїточкизору, їх
індикаційнезначеннянесуттєве.Дляпрак-
тичної мети індикаторами ксеромезо- або
мезоксерофільних умов можуть бути
O. lacteumіA. trapezoides.

Індикатори режиму трофності едафо-
топузалежатьвідценотичноїобстановки.
Індикатори, які можна встановить за

Крім особливостей індивідуальних
екологічнихнішвізуалізаціядозволяєоці-
нитиїхвзаємнерозташуваннявекологіч-
ному просторі. Однак можливості для
порівнянняніш,наданіформатомрис.1,
доситьобмежені.Цезавданняможебути
вирішене графічними можливостями
рис.2і3.

Рисунок 1 безпосередньо вирішує
завдання ординації (упорядковування)
видівуздовжвиділенихосей.Крайніпози-
ціївідповіднихдіапазонівзаймаютьвиди-ін-
дикатори відповідних екологічних факто-
рів.Індикаторамирежимунайбільшогозво-
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Рис. 2. Розподіл проекцій екологічних ніш дощових черв’яків на осі 1–4  
Примітка: назви видів – див. табл. 1; по осі абсцис – значення осей. 
 

Індикаторні значення трофності едафотопу, отримані на основі осі 3, 
поширюються на такі групи ценозів, як болотний моноценоз, лучно-степовий 
амфіценоз, лучно-лісовий амфіценоз і лісо-степовий амфіценоз. 
Індикаторами оліготрофних стацій є L. terrestris, D. veneta, E. tetraedra, 
D. r. tenuis. Індикаторами мегатрофних стацій є D. auriculatus, 
D. mariupolienis, H. tuberculatus і E. nordenskioldi. 

Ґрунтуючись на ролі осі 4 в організації екологічних ніш можна виявити 
індикаторів груп типів ценозів. Так, індикатором лісового псевдомоноценозу 
із елементами остепніння  та лісо-степового амфіценозу є O. lacteum і 
E. nordenskioldi. Індикаторами степового моноценозу є D. auriculatus, 
D. mariupolienis, а лісового моноценозу – L. terrestris, E. gordejeffi, D. r. tenuis 
і D. octaedra. 

Рис. 2. Розподіл проекцій екологічних ніш дощових черв’яків на осі 1–4 
Примітка: назви видів – див. табл. 1; по осі абсцис – значення осей.
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Ґрунтуючисьнароліосі4ворганізації
екологічних ніш можна виявити індика-
торигруптипівценозів.Так,індикатором
лісового псевдомоноценозу із елемента-
миостепнінняталісо-степовогоамфіце-
нозу є O. lacteum і E. nordenskioldi. 
Індикаторами степового моноценозу є
D. auriculatus і D. mariupolienis, а лісового
моноценозу – L. terrestris, E. gordejeffi,
D. r. tenuisіD. octaedra.

Упакування екологічних ніш в еколо-
гічному просторі, заданому осями 1-4
зображенонарис.3.

Розподілнішупросторіосей1і2пока-
зує купчасте розташування центроїдів
переважної більшості видів дощових
черв’яків. На периферії екологічного
простору перебувають D. auriculatus і
D. mariupolienis (це також стосується про-
екції в осях 3 і 4), а також E. tetraedra і
L. rubellus.Цяпериферийністьсполучена
з низькою чисельністю та рідкою зустрі-
чальністю. Очевидно, що маргінальне
розташування в екологічному просторі
значнодистанціюєцівидивідіншихпред-
ставників дощових черв’яків, однак кри-
тичні екологічні режими істотно ліміту-
ютьпопуляціїданихвидів.

характеромзв’язкузвіссю2,маютьінфор-
маційну цінність у таких ценозах, як
болотнімоноценози,лісовиймоноценозі
лучно-лісовий амфіценоз. Індикаторами
едафотопів з високим рівнем мінераліза-
ції ґрунтового розчину (мегатрофні ста-
ції) можуть бути D. auriculatus і
D. mariupolienis (формально), а також
E. tetraedra, O. lacteum  і E. nordenskioldi.
Індикаторами бідних едафотопів є
L. terrestrisіD. octaedra.Донихжепримикає
групаE. fetidaіD. r. tenuis,якіємешканця-
мимертвоїдеревини,щорозкладається,і
більшою мірою пов’язані з нею, а не з
эдафічними властивостями. Мешканець
біднихґрунтівH. tuberculatus зустрічається
доситьрідко,щонедозволяєрозглядати
йогоякнадійнийіндикатор.

Індикаторні значення трофності еда-
фотопу,отриманінаосновіосі3,поширю-
ютьсянатакігрупиценозів,якболотний
моноценоз, лучно-степовий амфіценоз,
лучно-лісовий амфіценоз і лісо-степовий
амфіценоз. Індикаторами оліготрофних
стацій є: L. terrestris, D. veneta, E. tetraedra,
D. r. tenuis.Індикаторамимегатрофнихста-
цій є: D. auriculatus, D. mariupolienis,
H. tuberculatus,E. nordenskioldi.Упакування екологічних ніш в екологічному просторі, заданому осями 

1-4 представлене на рис. 3. 
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Рис. 3. Розбивка екологічного простору екологічними нішами видів 
дощових черв’яків (діаграма Вороного) 
Примітка: точки – центроїди екологічних ніш; нумерація видів – див. табл. 1. 

 
Розподіл ніш у просторі осей 1 і 2 показує купчасте розташування 

центроїдів переважної більшості видів дощових черв’яків. На периферії 
екологічного простору перебувають D. auriculatus і D. mariupolienis (це 
також стосується для проекції в осях 3 і 4), а також E. tetraedra і L. rubellus. 
Ця периферийність сполучена з низькою чисельністю та рідкісною 
зустрічальністю. Очевидно, що маргінальне розташування в екологічному 
просторі значно дистанцює ці види від інших представників дощових 
черв’яків, однак критичні екологічні режими істотно лімітують популяції цих 
видів.  

Компактне розташування центроїдів переважного числа видів дощових 
черв’яків у просторі осей 1 і 2 свідчить про значну однорідність в 
екологічному відношенні цієї групи тварин. Розбіжність екологічних ніш 
спостерігається більшою мірою за осями 3 і 4. Це, безумовно, свідчить про 
важливу роль у диференціації екологічного простору дощових черв’яків 
режиму трофності едафотопу та ценотичних особливостей біотопу.  

Обговорення. В екології існує дві парадигми: континуалізм і 
структуралізм [38, 39]. Бельгардівске розуміння біогеоценозу [11, 12, 29] 
поєднує у собі дві ці парадигми. Сама по собі концепція біогеоценозу є, без 
сумніву, реалізацією структуралістської парадигми (інша назва – 
органіцизм). У свою чергу, уявлення про ординати трофності та вологості 
едафотопу  ґрунтуються на континуалістській концепції. Практично ці 
ординати ідентифікуються на основі фітоіндикаційних оцінок. Без 
урахування взаємодії між видами на основі усереднених характеристик 
композиції видів рослин робиться висновок про властивості едафотопу. 
Деревні рослини найбільше добре індикують умови трофності. Це положення 

Рис. 3. Розбивка екологічного простору екологічними нішами видів дощових черв’яків 
(діаграма Вороного)

Примітка: точки – центроїди екологічних ніш; нумерація видів – див. табл. 1.
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Градієнти вологості та трофності від-
биваютьдоситьзагальнітрендимінливо-
сті властивостей середовища, тому зако-
номірноюєвизначальнарольцихфакто-
рівудетермінаціїосейекологічногопро-
сторудощовихчерв’яків.Найважливішим
єградієнтвологості.Цейрезультатдодея-
кої міри є тривіальним. Цікавою виявля-
єтьсярольфакторатрофностіувизначен-
ні екологічної ніші дощових черв’яків.
Якщо вологість здійснює сильний еколо-
гічнийвпливякнарослин,такінаґрунто-
вих тварин, то явище впливу фактора
трофностіедафотопуґрунтовихтваринне
є настільки очевидним. Найбільш імовір-
ним є опосередкований вплив трофності
надощовихчерв’яківчерезценотичнівза-
ємодії. Дане положення підтверджується
такожскладнимхарактеромвпливутроф-
ностінадощовихчерв’яків,томущофак-
тортрофностімаркуєдвіосіекологічного
просторулюмбрицид.Цедозволяєприпу-
стити,щотрофністьедафотопу,котрадля
рослин може виступати як екзогенний
фактор,неєтакимдлядощовихчерв’яків.
Цей фактор для угруповання дощових
черв’яків є результатом взаємодії із цено-
тичним оточенням. Такий результат, оче-
видно,суперечитьконтинуальнійпарадиг-
мі, що припускає переважно екзогенну
детермінаціюструктуриугруповання.

Маркери ценотичних особливостей
відіграютьважливурольухарактеристиці
основних осей екологічного простору
дощових черв’яків. Це свідчить про те,
що характер впливу вологості та троф-
ності істотно залежить від ценотичних
взаємодій, що також є підтвердженням
структуралістськоїпарадигми[39,40].

Значення розглянутих екологічних
факторів – вологості та трофності, а
такожценотичнихособливостейбіогео-
ценозів, є статистично достовірним для
переважної більшості видів дощових
черв’яків, але при цьому роль вказаних
маркерів далеко не визначальна. Дані

Компактне розташування центроїдів
переважного числа видів дощових
черв’яківупросторіосей1і2свідчитьпро
значнуоднорідністьвекологічномувідно-
шенні цієї групи організмів. Розбіжність
екологічнихнішспостерігаєтьсябільшою
міроюзаосями3 і4.Це,безумовно,свід-
чить про важливу роль у диференціації
екологічногопросторудощовихчерв’яків
режимутрофностіедафотопутаценотич-
нихособливостейбіотопу.

Обговорення. В екології існує дві
парадигми: континуалізм і структуралізм
[38, 39]. Бельгардівске розуміння біогео-
ценозу [11, 12, 29] поєднує у собі дві ці
парадигми.Самапособіконцепціябіоге-
оценозує,безсумніву,реалізацієюструк-
туралістської парадигми (інша назва –
органіцизм). У свою чергу, уявлення про
ординати трофності та вологості едафо-
топу  ґрунтуються на континуалістській
концепції. Практично ці ординати іден-
тифікуютьсянаосновіфітоіндикаційних
оцінок.Безурахуваннявзаємодіїміжвида-
минаосновіусереднениххарактеристик
композиціївидіврослинробитьсявисно-
вок про властивості едафотопу. Деревні
рослини найкраще добре індикують
умови трофності. Це положення значно
наближенедоструктуралістськоїконцеп-
ції про види-едифікатори. Трав’янисті
рослини індикують умови вологості. Це
уявлення наближене до континуаліст-
ської парадигми. Найближчою до ідей
структуралізму є уявлення про ценомор-
фи. Останні вказують на пристосування
рослин до різних типів угруповань. Ідея
коадаптації видів в угрупованні є типово
структуралістською. У більш широкому
контексті ценоморфи відбивають участь
видувтомуабо іншомутипікруговороту
речовиніпотокуенергії.Такетрактуван-
ня дозволяє поширити поняття "цено-
морф" не тільки на рослини, а й на інші
живі організми як учасників функціону-
ванняекосистеми.
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Індикатори режиму трофності едафо-
топузалежатьвідценотичноїобстановки.
У межах болотних моноценозів, лісових
моноценозівталучно-лісовихамфіценозів
індикаторами мегатрофних умов є
E. tetraedra,O. lacteumіE. nordenskioldi,аолі-
готрофних–L. terrestrisіD. octaedra.Умежах
болотного моноценозу, лучно-степового
амфіценозу, лучно-лісового амфіценозу і
лісо-степового амфіценозу індикаторами
мегатрофних стацій є D. auriculatus,
D. mariupolienis, H. tuberculatus і
E. nordenskioldi; оліготрофних – L. terrestris,
D. veneta,E. tetraedraіD. r. tenuis.

Отримані результати більшою мірою
можутьбутипоясненіврамкахструктура-
лістської парадигми в екології. Це стосу-
ється важливої ролі у диференціації еко-
логічного простору дощових черв’яків,
режимутрофностіедафотопутаценотич-
нихособливостейбіотопу,щоєрезульта-
томвнутришньоценотичнихвзаємодій.

екологічні фактори можна віднести до
ландшафтно-біогеоценотичного ієрар-
хічногорівня.Томуможемоприпускати,
що можуть існувати фактори іншої при-
роди на цьому рівні, або можуть діяти
інші фактори на більш низьких просто-
ровихрівнях.

Висновки
Параметри,яківідбиваютьтипологіч-

ні особливості біогеоценозів у цілому,
мають інформаційну цінність для опису
структуриугрупованнядощовихчерв’яків.

Гігротопітрофотопєвисокоінформа-
тивними маркерами екологічної ніші
угрупованнядощовихчерв’яків.

Дощовічерв’якиможутьвиступатияк
індикаторирежимувологості,трофності
та ценотичних особливостей едафотопу.
Індикаторами гігрофільних та ультрагі-
грофільних умов є E. tetraedra і L. rubellus;
ксеромезо- або мезоксерофільних умов –
O. lacteumіA. trapezoides.
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Жуков А. В., Шаталин Д. Б. Экологическая 
ниша дождевых червей (Lumbricidae) в 
пространстве гигротопа и трофотопа 
биогеоценнозов степного Приднепровья // 
Биоресурсы и природопользование. – 2016. – 8, 
№3–4. – С. 53–67. 

Выявлены свойства экологической ниши сооб-
ществ дождевых червей (Lumbricidae) степного 
Приднепровья, измерения которой представлены 
с помощью ординат влажности и трофности 
эдафотопа средствами OMI-анализа. 

АННОТАЦИЯ

A. Zhukov, D. Shatalin. Earthworms 
(Lumbricidae) ecological niche  in the hygrotopes 
and trophotopes space of the steppe Pridniprovie 
biogeocoenosis  //Biologigical Resources and 
Nature Management. – 2016. – 8, №3–4. –  
P. 53–67. 

The properties of ecological niche of the steppe 
Pridniprovie earthworms (Lumbricidae) commu-
nities which measurements are presented by ordi-
nates of edaphotopes humidity and trophicity by 
means OMI-analysis have been revealed.

SUMMARY


