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Abstract. The article demonstrates how the variability of water content in technosols affects 
the temporal dynamics of terrestrial invertebrates and finds the properties of species response 
curves to soil water content. The hypothesis that the effects of soil moisture on terrestrial inverte-
brate populations and communities depend both directly on soil water content and on other envi-
ronmental factors and spatial and temporal variables was tested. It has been shown that in order to 
determine the real values of the optimum and tolerance of species, it is necessary to first extract 
the influence of other factors on their response. The study was conducted at the research center 
of the Dnipro State Agrarian and Economic University (Pokrovsk, Ukraine). To study the spatial 
and temporal variability of abundance, species richness and species composition of invertebrate 
communities at the experimental site, animals were collected using Barber traps. The range of 
moisture available to plants, precipitation, wind speed, air temperature (daily minimum, daily 
maximum, mean daily temperature), atmospheric humidity, and atmospheric pressure were used 
as environmental predictors of the invertebrate ecological niche. Two-dimensional geographic 
coordinates of sampling points were used to create a set of orthogonal spatial variables based on 
eigenvectors. Each of the vectors represents a paternoster of a certain scale within the sampling 
area. Similarly, only a one-dimensional series of dates during which sampling was conducted was 
used to create a set of temporal variables based on eigenvectors. Each of the vectors represents a 
paternoster of a certain scale within the time period under study. Spatial and temporal variables 
are used as spatial and temporal predictors of species recall. 257437 invertebrates (Arthropoda 
and Mollusca) were collected from 6 classes, 13 series, 50 families, and 202 species or parata 
xonomic units. The distribution of moisture content indicators available to plants, weighted by 
animal abundance, is polymodal and can be represented as a mixture of three normal distributions. 
Fractionation of community variability in relation to meteorological data, spatial and temporal 
predictors, and type of technozem was performed based on two ordination methods (CCA and 
RDA). The fractionation of community variation based on the CCA-procedure indicates the grea 
test role of complex factors that result from the interaction of temporal and spatial predictors as 
well as temporal, spatial and meteorological factors. The results based on the RDA-procedure also 
indicate a significant role in the interaction of meteorological and temporal factors. These results 
indicate the need to isolate the role of soil moisture factor interaction with other factors to assess 
the effect of soil moisture on invertebrate community dynamics.
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Часова динаміка угруповань наземних безхребетних
в умовах рекультивації земель

М. П. Федюшко1, А. В. Бабченко2

1Мелітопольський державний педагогічний університет імені Богдана Хмельницького, м. Мелітополь, Україна
2Український державний хіміко-технологічний університет, м. Дніпро, Україна

Анотація. Визначено, як впливає мінливість вмісту води в техноземах на часову динаміку наземних безхребетних та знай-
дені властивості кривих відгуків видів на вміст води в ґрунті. Перевірено гіпотезу, що вплив вологості ґрунту на популяції та 
угруповання наземних безхребетних залежить як від умісту води в ґрунті безпосередньо, так і зазнає впливу від інших факторів 
середовища й просторових і часових змінних. Доведено, що для ідентифікації реальних значень оптимуму та толерантності видів 
необхідно попередньо виокремити вплив інших факторів на їх відповідь. Дослідження проведене в Дослідницькому центрі Дні-
провського державного аграрно-економічного університету (м. Покров, Україна). Для дослідження просторово-часової мінливо-
сті чисельності, видового багатства та видового складу угруповання безхребетних у межах експериментального полігону тварин 
було зібрано зі застосуванням пасток Барбера. Діапазон доступної для рослин вологи, кількість опадів, швидкість вітру, атмосфер-
на температура (добовий мінімум, добовий максимум, середньодобова температура), атмосферна вологість, атмосферний тиск 
використано як екологічні предиктори екологічної ніші безхребетних. Двовимірні географічні координати точок відбору проб за-
стосовано для генерування сукупності ортогональних просторових змінних, заснованих на власних векторах і кожна з яких пред-
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ставляє патерн певного масштабу в межах діапазону площі відбору проб. Аналогічно, але тільки одновимірний часовий ряд дат, 
у які проводили відбір проб, був застосований для генерації сукупності часових змінних, заснованих на власних векторах і кожна 
з яких представляє патерн певного масштабу в межах діапазону досліджуваного часового періоду. Просторові та часові змінні 
використані як просторові та часові предиктори відгуків видів. Зібрано 257437 особин безхребетних (Arthropoda та Mollusca) із 
6 класів, 13 рядів, 50 родин та 202 видів, або паратаксономічних одиниць. Розподіл зважених за чисельністю видів тварин показ-
ників умісту доступної для рослин вологи є полімодальним та може бути представлений як суміш трьох нормальних розподілів. 
Фракціонування варіабельності угруповання відносно до метеорологічних даних, просторових та часових предикторів, а також 
типу техноземів виконано на основі двох ординаційних технік (CCA та RDA). Фракціонування варіювання угруповання на основі 
CCA-процедури свідчить про важливу роль складних факторів, які є результатом взаємодії часових та просторових факторів, а 
також часових, просторових та метеорологічних факторів. Результати на основі RDA–процедури підтверджують суттєву роль 
взаємодії метеорологічних та часових факторів, підкреслюють необхідність вичленування ролі взаємодії фактора вологості ґрунту 
з іншими факторами для оцінки саме впливу вологості ґрунту на динаміку угруповання безхребетних.

Ключові слова: популяції; угруповання; екосистеми; режим вологості; ординація угруповань.

Вступ

Угруповання наземних безхребетних, які сформувалися піс-
ля тривалого періоду рекультивації, характеризуються високим 
рівнем видового та таксономічного різноманіття (Pakhomov 
et al., 2019). У ряді досліджень наведено відомості про те, що 
внаслідок рекультивації земель здатні формуватися угрупо-
вання з високим рівнем різноманіття (Sklenicka et al., 2004; 
Hendrychová et al., 2012; Ge et al., 2014; Buchori et al., 2018). 
Найбільш важливими факторами, які відповідають за форму-
вання угруповання, є процеси, що можна з’ясувати теорією 
ніші або дисперсії (Cottenie, 2005). Відповідно до теорії ніші, 
контроль середовища над розподілом видів проявляє себе в 
мінливості композиції видів, яка пояснюється факторами сере-
довища (Chang et al., 2013). Абіотичні процеси взагалі розгля-
даються як середовищні фільтри, що відбирають види, які від-
повідають умовам конкретних оселищ (Silvertown et al., 2006; 
Lososová et al., 2015). Фракціонування варіювання угруповання 
на середовищну та просторову компоненти є важливим підхо-
дом для виявлення різних процесів, які відповідають за струк-
туру угруповання (Dray et al., 2006). Просторова та часова ком-
поненти варіювання угруповання можуть бути змодельовані за 
допомогою просторових dbMEM-змінних (Blanchet et al., 2008; 
Baho et al., 2015; Widenfalk et al., 2016). Ці змінні можуть відо-
бражати як дисперсійні процеси, що відбуваються в просторі, 
так і наявність просторово-структурованих патернів варіюван-
ня властивостей середовища. Чутливість до впливу факторів 
навколишнього середовища обумовлена біологічним станом 
виду, що у цілому описується таким поняттям, як біологічний 
час. Однаковий рівень впливу фактора на біологічну систему, 
яка знаходиться в різних фазах свого розвитку, буде мати різ-
ний ефект. Моделювання регулярних часових процесів є дуже 
важливим для точної оцінки відгуку виду в градієнті фактора.

Оцінка оптимального рівня фактора для життєдіяльності 
виду та толерантності виду до дії такого фактора може бути 
здійснення різними способами. Середнє зважене може дава-
ти незміщені оцінки за умов симетричного розподілу відгуку 
виду (Diekmann & Dupré, 1997; Carlisle et al., 2007; Zelený & 
Schaffers, 2012; Maamar et al., 2018). Симетричний відгук, на-
ближений до гаусової дзвоноподібної кривої, добре може бути 
змодельований за допомогою регресійного підходу (Cajo J.F. ter 
Braak & Looman, 1986; Santika & Hutchinson, 2009). Але в ре-
альності характер відгуку видів на вплив екологічних факторів 
надзвичайно різноманітний, тому метод середнього зваженого 
або регресійний підхід дають адекватні оцінки оптимуму тіль-
ки для обмеженої кількості випадків (Pakhomov et al., 2019). 
Серед моделей з HOFJO-переліку концепція єдиного оптиму-
му представлена тільки моделями IV та V (Yorkina et al., 2020). 
Для інших моделей оцінка оптимуму може бути зроблена тіль-
ки умовно здебільшого на основі припущень зручності. Так, 
модель ІІ передбачає, що оптимум, якщо він існує, знаходить-
ся поза межами діапазону досліджених значень екологічного 

фактора, а граничне значення фактора (найменше або найбіль-
ше) як оптимуму обирається за найкращою оцінкою з існую-
чих (Jansen & Oksanen, 2013). Модель ІІІ моделює наявність 
не оптимальної точки, а оптимального діапазону рівнозначно 
оптимальних показань (Michaelis & Diekmann, 2017). Як ком-
проміс за оцінку оптимуму розраховується середнє значення 
відповідного діапазону. Бімодальні розподіли представлені мо-
делями VI та VII. Усереднення двох оптимумів передбачає те, 
що бімодальні моделі є результатом трансформації початково 
унімодального відгуку під впливом інших факторів, і те, що 
реальний оптимум знаходиться між двома в бімодальному роз-
поділі. Таке припущення є досить вільним і не враховує ані аси-
метрії гіпотетичного розподілу, ані екологічної гетерогенності 
сукупності індивідів, які віднесені до одного виду (Heegaard, 
2002; Jansen & Oksanen, 2013).

Спостережуваний оптимум є результатом впливу певного 
фактора та його взаємодії з іншими факторами, а також між-
видових взаємодій в угрупованні. Вплив на вид інших факто-
рів, які не скорельовані з фокусним, призведе до збільшення 
варіації ознаки, тобто до змін показників толерантності виду. 
Синергізм або антагонізм у впливі з іншими факторами будуть 
спричиняти зсув оцінюваного оптимального значення. Важ-
ливим є також урахування міжвидових взаємодій в угрупо-
ванні, в результаті яких формується спостережуваний патерн 
відгуку виду на вплив досліджуваного фактора. Таке завдання 
може бути виконане за допомогою ординаційних технік – RDA 
(Redundancy analysis – аналіз надлишковості) (Thioulouse et 
al., 2004; Sadler et al., 2006; Gilbert & Bennett, 2010) або ССА 
(Canonical correspondence analysis – канонічний аналіз від-
повідностей) (Økland & Eilertsen, 1994; Guisan et al., 1999; 
Adjeroud et al., 2002; Zhukov et al., 2016) зі зміною вологості як 
предиктора та інших факторів як коваріати.

Гіпотеза стрес-градієнт передбачає під впливом високо-
го абіотичного стресу взаємодію між видами, тенденцію бути 
більш фасилітативною, а під менш сильним абіотичним стре-
сом вона має тенденцію стати більш конкурентною (Bertness 
& Callaway, 1994; Bowker et al., 2010). Одержані результати 
вказують на різний характер відгуків видів на градієнт умов 
вологості. В більш сухих умовах розподіли є переважно унімо-
дальними асиметричними, у більш вологих – бімодальними, а 
в помірних умовах розподіли є симетричними унімодальними 
(Pakhomov et al., 2019). Бімодальні моделі запропоновані для 
відгуків видів, які знаходяться під значним впливом біотичних 
факторів (Jansen & Oksanen, 2013). Причини, які знаходяться 
в основі асиметрії відгуків видів у градієнті умов середовища 
можуть бути пояснені мінливістю сили абіотичних та біотич-
них факторів на холодній та теплій границях градієнта, відпо-
відно (Dvorský et al., 2017). Асиметричний характер відгуків 
видів в умовах дефіциту вологи можна пояснити більш фізіоло-
гічно стресовим впливом абіотичних факторів, коли вже порів-
няно малі рівні зниження вологості мають непропорційно вели-
кі наслідки, що призводить до асиметрії. Крім того, не можна 
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виключати суто математичну природу асиметрії у граничних 
позиціях, коли асиметрія може бути артефактом. Можливий ді-
апазон умов вологості є обмеженим найбільшим та найменшим 
рівнем вологості, тоді як нормальний Гаусовий відгук перед-
бачає теоретично нескінченну область визначення аргументу. 
Тим не менш, асиметричний відгук переважно зустрічається 
саме в області посушливої границі діапазону вологості.

У цьому дослідженні застосовували різні підходи для оцін-
ки оптимумів та толерантності до вмісту ґрунтової вологи ча-
сової проекції екологічної ніші наземних безхребетних у межах 
експериментального полігону, який створено для дослідження 
динаміки процесів рекультивації земель після глибоких гірни-
чих розробок у посушливих умовах Степу України. Головним 
завданням було встановити, чи впливає мінливість вмісту води 
в техноземах на часову динаміку наземних безхребетних та 
знайти властивості кривих відгуків видів на вміст води в ґрунті. 
Нами сформульовано гіпотезу: вплив вологості ґрунту на попу-
ляції та угруповання наземних безхребетних залежить як від 
умісту води в ґрунті безпосередньо, так і від інших факторів 
середовища та просторових і часових змінних. Щоб встанови-
ти реальні оцінки оптимуму та толерантності видів, необхідно 
попередньо виокремити вплив інших факторів на їх відповідь.

Матеріал та методи

Дослідження проводили в Дослідницькому центрі Дні-
провського державного аграрно-економічного університету 
(м. Покров, Україна). Експериментальний полігон для дослі-
дження оптимальних режимів сільськогосподарської рекульти-
вації створений в 1968–1970 рр. (рис.1). Зразки відбирали на 
варіантах штучних ґрунтів (техноземів), сформованих на лесо-

подібних суглинках, на червоно-бурих глинах, на сіро-зелених 
глинах, на технологічній суміші гірських порід та на лесоподіб-
них суглинках з гумусованим верхнім шаром 70 см (географічні 
координати полігону 47°38' півн. шир., 34°08' схід. довг.). Для 
визначення просторово-часової мінливості чисельності (кіль-
кості зібраних особин) видового багатства та видового складу 
угруповання безхребетних у межах експериментального поліго-
ну тварин збирали зі застосуванням пасток Барбера (Pakhomov 
et al., 2019). Використовували 60 пасток одночасно кожного пе-
ріоду відбору проб. На майданчику розміщали три пастки по 
кількості вершин трикутника з довжиною сторони 3 м (Desender, 
1999; Pontégnie et al., 2005). Виїмка з пасток відбувалася кожні 
7–9 діб протягом вегетаційного періоду. Як пастки застосову-
вали літрові скляні ємності (з діаметром 10 см), які вкопували 
по ободок урівень з поверхнею ґрунту. В ємності було 250 мл 
консервуючої рідини, виготовленої з концентрованого розчину 
NaCl, який є достатнім для збирання безхребетних та відносно 
нетоксичним для інших організмів. Пастки прикривали листом 
пластику, щоб уникнути заливання під час опадів. Захисний 
лист пластику розміщали на висоті 5 см над отвором ємності 
за допомогою чотирьох стрижнів, що фіксували кути листа.

Діапазон доступної для рослин вологи (ДДВ, мм у метрово-
му шарі ґрунту), опади (мм), швидкість вітру (м/с), атмосферна 
температура (добовий мінімум, добовий максимум, середньо-
добова температура, ºC), атмосферна вологість (%), атмосфер-
ний тиск (гПа) застосовували як екологічні предиктори еколо-
гічної ніші безхребетних (Pakhomov et al., 2019).

Двовимірні географічні координати точок відбору проб за-
стосовані для генерування сукупності ортогональних просторо-
вих змінних, основаних на власних векторах (Spatial dbMEMs), 
кожна з яких представляє патерн певного масштабу в межах ді-

Рис. 1. Знімок зі супутника (https://www.bing.com) ландшафту, який трансформований після відкритого видобутку (А)
та Дослідницький центр Дніпровського державного аграрно-економічного університету (В). Ділянки: 1, 2, 3, 5, 6 – техноземи

на лесоподібних суглинках; 6, 7, 8, 9, 10 – техноземи на червоно-бурій глині; 11, 12 – техноземи на сіро-зеленій глині;
13, 14, 15, 16 – техноземи, сформовані на технологічній суміші гірських порід та на лесоподібних суглинках

з гумусованим верхнім шаром (70 см); 17, 18, 19, 20 – техноземи на технологічній суміші гірських порід

А

В

https://www.bing.com
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апазону площі відбору проб. Аналогічно, але тільки одновимір-
ний часовий ряд дат, в які здійснювався відбір проб, був засто-
сований для генерації сукупності часових змінних, основаних 
на власних векторах (Time dbMEMs). Кожна зі змінних пред-
ставляє патерн певного масштабу в межах діапазону досліджу-
ваного часового періоду. Просторові та часові dbMEMs-змінні 
були застосовані як просторові та часові предиктори відгуків 
видів (Borcard et al., 2004).

Ієрархічні моделі Хуізмана, Ольфа та Фреско (HOF) вико-
ристано для моделювання відповіді видів на вплив факторів 
середовища (Huisman et al., 1993). Крім п’ятьох HOF-моделей, 
до їх переліку включено дві бімодальні (симетрична та асиме-
трична) форми відгуку для того, щоб охопити види з обмежени-
ми максимальними значеннями внаслідок конкуренції (Jansen 
& Oksanen, 2013; Michaelis & Diekmann, 2017).

Множинні ординаційні техніки було застосовано для ана-
лізу просторово-часового варіювання у видовому складі комп-
лексу безхребетних. Трансформація Геллінджера є корисною 
для даних з великою кількістю нулів (Rao, 1965). Тому перед 
аналізом дані по чисельності видів були піддані трансформа-
ції Геллінджера (Legendre, Gallagher, 2001). У наших даних не 
було рідкісних видів, які представлені менш ніж у 7 сайтах. 
Ось чому всі види включено до аналізу, що в кінцевому під-
сумку дало базу даних з 202 видів або паратаксономічних груп. 
Матриця даних після трансформації Геллінджера була піддана 
аналізу відповідностей (correspondence analysis – CA), поясню-
вальному аналізу відповідностей (constrained correspondence 
analysis – CCA) та пояснювальному аналізу надлишковості 
(constrained redundancy analysis – RDA) для того, щоб виокре-
мити найголовніші патерни варіації (Legendre et al., 2005). 
Фактори середовища були підігнані до осей СА-ординації за 
допомогою функції enfit бібліотеки vegan (Oksanen et al., 2018). 
Пояснювальні підходи для ординації (аналізи відповідності або 

надлишковості) дозволили оцінити вплив умісту вологи в ґрун-
ті як пояснювальної змінної на угруповання безхребетних з 
часовими, просторовими даними, даними навколишнього сере-
довища та відомостями про тип технозему як умовних змінних. 
Детрендовий аналіз відповідностей (DCA) використаний для 
того, щоб розрізнити, чи є відгук видів переважно мотононим 
або переважно унімодальним. Із цією метою оцінили довжину 
першого найголовнішого градієнта варіювання угруповання (ter 
Braak and Prentice, 1988). Якщо довжина градієнта перевищує 
більш ніж 2 стандартних відхилення, то обирають пояснюваль-
ний аналіз відповідностей (ССА) як ординаційну процедуру. У 
протилежному випадку пояснювальний аналіз надлишковості 
(RDA) є більш придатним. Ваги видів, сгенеровані в результаті 
CA або CCA, указують на центр розподілу виду за умов уні-
модальної моделі. Отже, видові ваги представляють позицію 
оптимуму ніші уздовж виокремленої осі (Ter Braak & Šmilauer, 
2002). Стандартне відхилення ваг видів кількісно характеризує 
ширину ніші. Якщо ординаційна вісь корелює з градієнтом се-
редовища, то ваги та пов’язане з ними стандартне відхилення 
можна застосувати для характеристики властивостей ніші кож-
ного виду відносно цього градієнта (Entling et al., 2007). Для 
статистичних аналізів у наших дослідженнях застосовували 
відповідні процедури для Statistica (Version 12.0, StatSoft Inc., 
http://www.statsoft.com) або R (version 3.5.2; R Core Team, 2018).

Результати

Фітоіндикаційна оцінка режимів зволоження техноземів
Відомості про екологічні умови біотопу можна одержати на 

основі фітоіндикаційних процедур. У межах експериментального 
полігону було встановлено 35 видів трав’янистих рослин (табл. 1). 

На кожній ділянці кількість видів варіювала в межах 11–33. 
Фітоіндикаційна оцінка вмісту вологи у ґрунтів знаходиться в 

Сайт Технозем Кількість видів Індикаторне значення
ґрунтової вологості

Фітоіндикаторна оцінка 
вмісту доступної

для рослин вологи, мм

Преферентні 
екологічні групи 

рослин*
1

Лесоподібні 
суглинки

23 12,6 123,2 Мезофіти
2 17 10,3 87,4 Субмезофіти
3 21 12,6 124,0 Мезофіти
4 15 12,0 113,0 Мезофіти
5 20 12,2 116,6 Мезофіти
6

Червоно-бурі
глини

26 11,9 110,6 Мезофіти
7 11 12,8 127,3 Мезофіти
8 31 8,4 65,7 Субксерофіти
9 30 8,6 67,7 Субксерофіти
10 13 12,6 124,0 Мезофіти
11 Сіро-зелені

глини
23 9,1 72,9 Субмезофіти

12 23 8,7 68,5 Субксерофіти
13

Педозем

13 7,4 56,7 Субксерофіти
14 16 11,3 102,0 Мезофіти
15 26 12,1 114,7 Мезофіти
16 16 12,7 124,8 Мезофіти
17

Технологічна суміш 
гірських порід

15 6,9 52,8 Ксерофіти
18 16 9,0 71,5 Субксерофіти
19 19 9,0 71,6 Субксерофіти
20 20 6,7 51,2 Ксерофіти

Таблиця 1. Кількість видів рослин та фітоіндикаційне оцінювання умов ґрунтової вологості

Примітка: * – відповідно до фітоіндикаторних шкал Я. П. Дідуха (Didukh, 2011).

http://www.statsoft.com
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діапазоні 6,7–12,8 відповідно до 23-бальної шкали вологості
Didukh (2011). Фітоіндикаційні шкали можуть бути переведені 
у фізичні оцінки вмісту доступної вологи. Ці показники знахо-
дяться в діапазоні 51,2–127,3 мм метрового шару техноземів. 
Якісно умови вологості є сприятливими для рослин від ксеро-
фітів до мезофітів.

Видове різноманіття угруповань безхребетних
У цілому було зібрано 257437 особин безхребетних 

(Arthropoda та Mollusca) зі 6 класів, 13 рядів, 50 родин та 202 
видів або паратаксономічних одиниць (табл. 2). Двопарноногі 
є найбільш чисельною таксономічною групою, яка представ-
лена тільки одним видом Rossiulus kessleri (Lohmander, 1927). 
Чисельність цього виду становить 49,4% від загальної чисель-
ності угруповання. Coleoptera та Araneae є більш чисельними 
таксономічними групами, які обіймають 22,4 та 18,2% від за-
гальної чисельності угруповання, відповідно. Ці таксони є най-

більш насиченими видами. Coleoptera представлені 122 вида-
ми, а Araneae налічує 67 видів.

Серед досліджених 202 видів або форм видового рівня 71 
вид зустрічається 50 разів або менше (рис. 2).

 Розподіли оптимумів та толерантності видів у градієнті 
вологості

Розподіл зважених за чисельністю видів тварин показників 
умісту доступної для рослин вологи є полімодальним та може 
бути представлений як суміш трьох нормальних розподілів 
(Kolmogorov–Smirnov d = 0,037; p = 0,93) – рис. 3А. 

Складова зі середнім 30,5 мм та середньоквадратичним від-
хиленням 11,5 становить 18,4% від варіювання суміші. Складо-
ва зі середнім 87,2 мм та середньоквадратичним відхиленням 
29,3 становить 65,9% від варіювання суміші. Складова зі се-
реднім 144,5 мм та середньоквадратичним відхиленням 6,4 ста-
новить 15,7% від варіювання суміші. Розподіл зважених оцінок 

Таксон Родина
Кількість

особин по роках видів по роках
2013 2014 2015 2013 2014 2015

Arthropoda
Crustacea

Isopoda Trachelipodi-
dae 850 255 1853 1 1 1

Diplopoda
Julida Julidae 45649 34170 47453 1 1 1

Chilopoda
Geophilomor-

pha Geophilidae     15   5    2 1 1 1

Lithobiomor-
pha Lithobiidae    72 31 284 1 1 1

Scolopendro-
morpha Cryptopidae  105 22 237 1 1 1

Scutigeromor-
pha Scutigeridae      7 11     2 1 1 1

Arachnida

Araneae

Agelenidae           351           46  628 4 4 4
Dictynidae             20          -    15 1 - 1

Gnaphosidae         8399       4195 9223 20 17 18
Linyphiidae            36             3     19 2 1 2
Liocranidae            18             2     11 3 1 2
Lycosidae        3343       1536 4789 8 7 8
Miturgidae          114             2    255 2 1 2
Oxyopidae            23            11      15 2 1 2

Philodromidae          873          521    630 6 2 5
Pisauridae            35            11      12 2 1 2
Salticidae          434            96    652 5 5 5

Theridiidae          108            17      95 3 1 3
Thomisidae          952          524    992 7 4 7
Titanoecidae            80            58        5 1 1 1
Dysderidae            33            11      17 1 1 1

Opiliones Phalangiidae            11 -      11 1 - 1

Таблиця 2. Чисельність і кількість видів та паратаксономічних одиниць безхребетних, які зібрані пастками
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середньоквадратичних оцінок за чисельністю видів тварин по-
казників умісту доступної для рослин вологи є бімодальним та 
може бути представлений як суміш двох нормальних розподілів 
(Kolmogorov–Smirnov d = 0,027; p = 0,99) – рис. 3В. Складова 
зі середнім 12,6 та середньоквадратичним відхиленням 3,0 ста-
новить 17,0% від варіювання суміші. Складова зі середнім 33,5 
та середньоквадратичним відхиленням 9,9 становить 83,0% від 
варіювання суміші.

Моделювання патернів відгуків видів на градієнт вологості
HOFJO-підхід надає можливості для моделювання від-

гуків видів за допомогою великої кількості альтернативних 
моделей (рис. 4). Найчастіше оптимальною моделлю відгуку 
видів є модель IV, менш частіше оптимальними є моделі III, 
V та VII (рис. 5). Таким чином, найчастіше відгук видів на 
вплив умісту вологи в ґрунті може бути описаний Гаусовою 

Таксон Родина
Кількість

особин по роках видів по роках
2013 2014 2015 2013 2014 2015

Insecta

Coleoptera

Aphodiidae    17  27     34 1 1 1
Buprestidae    29           -     22 1 - 1
Byrrhidae    52           -     35 1 - 1

Cantharididae    12    2       9 1 1 1
Carabidae 5870        5825 4866 47 39 46

Cerambycidae  196  55     57 5 2 4
Cetoniidae    75  43     14 3 3 2

Chrysomelidae    73  69     75 1 1 1
Coccinellidae    78  20     81 2 2 1
Curculionidae   319          257   483 9 7 7
Dermestidae 3314        2421 3047 2 2 2
Dynastidae   190 94   284 1 1 1
Elateridae   245          212   287 3 2 3

Geotrupidae   101              5     54 1 1 1
Histeridae 1510        1330 1598 6 5 6
Lucanidae     20 44 - 1 1 -
Meloidae   518          505  172 4 3 4

Scarabaeidae   682          395  624 7 5 7
Silphidae   750          555 1371 6 5 6

Staphilinidae   507          165   695 4 2 4
Tenebrionidae 9000        4489 7455 12 11 12

Trogidae   109            81   107 3 2 3
Melolonthidae       8 25 - 1 1 -

Hemiptera Pyrrhocoridae 1473 1358 1467 1 1 1
Lepidoptera Noctuidae   633 848   732 1 1 1
Orthoptera Acrididae 5778 7764 4324 1 1 1

Mollusca
Gastropoda

Pulmonata
Enidae 422 267 428 2 2 2

Hygromiidae 8 16 - 1 1 -

Продовження табл. 2

кривою (модель IV) або наближеною до неї асиметричною 
дзвінкоподібною кривою (модель V). Для монотонних патер-
нів відгуків видів більш придатною є ординаційна процедура 
RDA-аналізу, а для патернів із дзвінкоподібним відгуком при-
датною є ординаційна процедура CCA-аналізу. DCA показав, 
що довжина градієнта першої осі переважає 2 стандартних 
відхилення (2,49), що вказує на доречність застосування ана-
лізу відповідностей (CA) та умовного аналізу відповідностей 
як ординаційних процедур (CCA).

Осі, які виокремлені в результаті CA-ординації угрупован-
ня безхребетних, можуть бути пояснені за допомогою факто-
рів середовища, часових та просторових змінних, а також типу 
технозему (табл. 3).

Перші чотири СА-осі здатні пояснити 19,1% від загальної 
варіабельності угруповання. Вісь 1 найбільш скорельована з 
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Рис. 2. Розподіл видів за кількістю зустрічей.
Вісь абсцис – кількість зустрічей;

вісь ординат – кількість видів

Рис. 3. Гістограми розподілів зважених за чисельністю видів тварин показників умісту доступної для рослин вологи
(А: вісь абсцис – уміст доступної вологи, мм; вісь ординат – кількість видів) та зважених оцінок середньоквадратичного 

відхилення цього показника (В: вісь абсцис – середньоквадратична оцінка оптимуму вмісту доступної вологи, мм;
вісь ординат – кількість видів)

ВА

Рис. 4. Різноманітні моделі відгуку чисельності видів
у градієнті вологості ґрунту: вісь абсцис – уміст вологи, 

доступної для рослин, мм у шарі ґрунту 1 м;
вісь ординат – кількість індивідуумів. HOFJO-моделі:

A – модель ІІ (Anoxia pilosa), B – модель ІІІ (Asida lutosa), 
C – модель IV (Galeruca tanaceti), D – модель V (Haplodrassus 

bohemicus), E – модельVI (Harpalus serripes),
F – модель VII (Onthophagus vitulus)

Рис. 5. Розподіл кількості оптимальних моделей відгуку видів 
на вплив вологості ґрунту. Модель І – не була оптимальною 

жодного разу. Вісь абсцис – HOF та дві додаткові моделі 
відгуку видів у градієнті умов вологості ґрунту;
вісь ординат – кількість видів, для яких модель

є найкращою за критерієм AICc
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Предиктор
Осі, % поясненої варіації

R2 Pr(>r)
Код 

статистичної 
вірогідностіCA1, 8,6 CA2, 4,1 CA3, 3,5 CA4, 3,0

Кліматичні предиктори
Опади –0,63 0,74 0,03 0,23 0,09 0,001 ***
Вітер –0,25 –0,55 –0,08 –0,79 0,07 0,001 ***
Tmin 0,40 0,89 0,04 0,18 0,33 0,001 ***
Tmax 0,30 0,86 0,08 0,40 0,29 0,001 ***
T 0,38 0,88 0,06 0,28 0,33 0,001 ***

Вологість –0,77 –0,26 –0,14 –0,57 0,08 0,001 ***
Тиск 0,66 –0,16 –0,16 –0,71 0,18 0,001 ***
RAW –0,96 0,09 0,01 0,27 0,93 0,001 ***

Time predictors
Time_1 0,94 –0,20 0,06 0,26 0,56 0,001 ***
Time_2 –0,13 –0,91 –0,02 –0,39 0,29 0,001 ***
Time_3 0,90 0,35 0,05 0,26 0,15 0,001 ***
Time_4 –0,44 –0,84 –0,13 –0,28 0,08 0,001 ***
Time_5 –0,97 0,16 0,12 –0,16 0,07 0,001 ***
Time_6 –0,25 –0,93 –0,10 –0,25 0,04 0,001 ***
Time_7 0,95 0,23 –0,09 0,17 0,02 0,001 ***
Time_8 –0,54 –0,26 –0,78 –0,18 0,00 0,694 -
Time_9 –0,94 –0,19 0,11 –0,27 0,01 0,001 ***

Time_10 –0,11 –0,97 –0,17 –0,11 0,01 0,013 *
Time_11 0,95 –0,05 –0,15 –0,27 0,00 0,339 -
Time_12 –0,14 0,87 –0,21 –0,43 0,00 0,617 -

Spatial predictors
Spat_1 –0,06 0,16 0,91 –0,39 0,38 0,001 ***
Spat_2 0,02 0,04 –0,97 –0,24 0,45 0,001 ***
Spat_3 0,06 0,22 0,56 –0,80 0,09 0,001 ***
Spat_4 0,14 0,51 0,37 0,76 0,03 0,001 ***
Spat_5 –0,06 –0,72 0,32 –0,61 0,01 0,007 **
Spat_6 –0,43 0,09 –0,40 –0,81 0,01 0,044 *
Spat_7 0,90 0,11 0,01 0,42 0,00 0,997 -
Spat_8 0,00 0,84 0,53 0,15 0,00 0,678 -
Spat_9 0,21 –0,42 0,44 0,77 0,00 0,474 -

Technosols types
Technosols - - - - 0,21 0,001 ***

GG 0,03 –0,11 0,90 0,22 - - -
LL –0,07 0,12 0,75 –0,47 - - -
PZ –0,03 –0,26 –0,81 0,39 - - -
RB 0,03 0,10 0,43 0,29 - - -
TM 0,07 0,03 –1,25 –0,27 - - -

Таблиця 3. Оцінка впливу факторів середовища, часових і просторових змінних та типів техноземів на результати СА-ординації

Примітки: коди статистичної значимості: ‘***’ – <0.001; ‘**’ – <0.01; ‘*’ – <0.05; RAW – діапазон доступної вологи;
Time_1, …, Time_12 – часові предиктори в порядку скорочення періоду та підвищення частоти коливального процесу;
Spat_1, …, Spat_9 – просторові змінні в порядку від широкомасштабних до детальномасштабних; GG – дерново-літогенні ґрунти 
на сіро-зелених глинах; LL – дерново-літогенні ґрунти на лесоподібних суглинках; PZ – педоземи; RB – дерново-літогенні ґрунти 
на червоно-бурих глинах; TM дерново-літогенні ґрунти на технологічній суміші гірських порід різного походження
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вологістю ґрунту (RAW), але вірогідна кореляція встановлена 
також між умістом вологи та СА-віссю 4. Температура та ат-
мосферний тиск є важливими предикторами варіювання угру-
повання безхребетних. Важливість часових предикторів строго 
ранжована в порядку зменшення часових dbMEMs-змінних. 
Цей результат указує на те, що важливість часових коливальних 
процесів зменшується зі збільшенням їх частоти. Просторові 
змінні значно впливають на варіювання угруповання. Як свід-
чать результати HOFJO-підходу, відгуки видів у градієнті умов 
вологості ґрунту є переважно дзвоноподібними (для яких най-
кращою ординаційною процедурою слугує CCA), але відгуки 
значної кількості видів є монотонними (найкраща ординаційна 
процедура – RDA).

Фракціонування варіабельності угруповання відносно ме-
теорологічних даних, просторових та часових предикторів, а 
також типу техноземів виконано як на основі CCA, так і на ос-
нові RDA (рис. 6). Фракціонування варіювання угруповання на 
основі CCA-процедури вказує на найбільшу роль комплексних 
факторів, які є результатом взаємодії часових і просторових 
факторів, а також часових, просторових та метеорологічних 
факторів. Результати на основі RDA-процедури також свідчать 
про суттєву роль взаємодії метеорологічних і часових факторів. 
Ці результати підтверджують необхідність вичленування ролі 
взаємодії фактора вологості ґрунту з іншими факторами для 
оцінки саме впливу вологості ґрунту на динаміку угруповання 
безхребетних.

Вплив вологості ґрунту з урахуванням як умовних змінних 
часу, простору, типу технозему та метеорологічних показни-
ків, здатний пояснити 2,1% варіювання угруповання тварин
(F = 44,04; p < 0,001). Ординаційна ССА-вісь статистично ві-
рогідно корелює з показником умісту доступної для рослин во-
логи (r = –0,53; p < 0,001). Із метеорологічними показниками, 
змінними часу та просторовими змінними статистично вірогід-
ної кореляції цієї осі не встановлено. Відсутній також статис-
тично вірогідний вплив типу технозему на цю вісь (F = 0,04;
p = 0,99). Ваги видів на ординаційну ССА-вісь слугують  оцін-
ками оптимуму видів у градієнті умов вологості, а середньо-
квадратичні відхилення – показниками толерантності до умов 
вологості.

Обговорення

Тваринне населення ділянки рекультивації представлене 
комплексом, який характеризується високим видовим різно-
маніттям. Протягом вегетаційного періоду відбувається змі-

на видового складу та чисельності видів безхребетних. Для 
кожного виду характерним є певний перебіг життєвого циклу. 
Події життєвого циклу пов’язані з відкладенням яєць, пере-
ходом в ювенільну фазу, а потім у дорослий стан та знову на 
етап розмноження. Тривалість кожної з фаз життєвого циклу 
залежить від стратегії виду та умов середовища. Форми з 
короткими циклом (r-стратеги) мають дуже значний репро-
дуктивний потенціал, але порівняно швидкоплинний перебіг 
фаз життєвого циклу. Як правило, це малі за розміром види 
тварин. Форми з тривалим життєвим циклом (K-стратеги) 
характеризуються незначним репродуктивним потенціалом, 
тривалістю фаз життєвого циклу в них довша, оскільки по-
требують більше часу для росту (тварини, як правило, більші 
за розміром). Очевидно, що r-стратегам притаманні переваги 
в мінливому середовищі, коли час, сприятливий для закінчен-
ня життєвого циклу та розмноження, обмежений. У стабіль-
ному середовищі перевагу мають K-стратеги. Для цих форм 
властиві конкурентні переваги, пов’язані з більш ефективним 
використанням ресурсів та здатністю до зміни середовища в 
напряму, сприятливому до них. Саме серед K-стратегів зустрі-
чається переважна більшість екосистемних інженерів. Крім 
тривалості етапів життєвого циклу, на стан популяцій впли-
вають міграційна здатність тварин у різні періоду онтогене-
зу, а також смертність внаслідок впливу факторів середовища 
або тиску хижаків, або через хвороби. У кінцевому підсумку в 
екосистемному контексті динаміка видів в угрупованні визна-
чається особливостями їх життєвого циклу, впливом факторів 
середовища та міжвидовою взаємодією.

В аридних умовах зволоження середовища проживання є 
найважливішим екологічним чинником. Вплив цього фактора є 
безпосереднім – тварини втрачають вологу внаслідок дихання 
або випаровування через поверхню тіла, але ця втрата повинна 
поповнюватися. Вплив може бути опосередкованим через стан 
рослинного покриву, який є або джерелом трофічних ресурсів, 
або формує умови життя безхребетних. З режимом вологи тіс-
но корелюють температурний режим та режим освітлення, що 
обумовлене значною залежністю стану рослинного покриву від 
умов вологості. Таким чином, режим опадів у певній місцево-
сті визначає режим вологості ґрунтового покриву, який у свою 
чергу залежить від ґрунтових особливостей конкретного типу 
ґрунту, стану рослинності на ньому.

Відгук видів безхребетних підкоряється різним закономір-
ностям, які можна описати за допомогою моделей з переліку 
HOFJO. Найчастіше відгук видів на вплив умісту вологи в ґрун-
ті описаний симетричною або асиметричною дзвоноподібною 

Рис. 6. Фракціонування варіації угруповання тварин між змінними часу, простору, метеорологічними показниками та типом 
технозему: A – фракціонування χ2 в обмеженому аналізі відповідностей (ССА); B – фракціонування R2 в аналізі надлишковості; 

C – значення символів
Примітки: [a] – варіація пояснена виключно метеорологічними показниками; [b] – варіація пояснена виключно змінними часу 
(часові dbMEM); [c] – варіація пояснена виключно просторовими змінними (просторові dbMEM); [d] – варіація пояснена типом 
технозему; [a]+[b] – варіація пояснена метеорологічними та часовими змінними; [a]+[c] – варіація пояснена метеорологічними 
та просторовими змінними; [b]+[c] – варіація пояснена просторовими та часовими змінними; [c]+[d] – варіація пояснена 
просторовими змінними та типом техноземів. Усі наведені фракції варіації є статистично вірогідними (p <0,001)

ВА С
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кривою. Ця обставина вказує на те, що оптимальне значення 
вмісту вологи в ґрунті для встановлених у межах полігону ви-
дів безхребетних знаходиться в діапазоні значень вмісту вологи, 
які найчастіше спостерігаються в ґрунтах після їх рекультивації. 
Тобто екосистеми після техногенної трансформації та їх рекуль-
тивації формують фільтри середовища, які дозволяють проника-
ти на знов утворені оселища видів, екологічний стандарт яких 
відповідає типовим умовам. Цю тезу можна переформулювати: 
у результаті рекультивації формуються екосистеми, умови в 
яких є сприятливими для значної кількості видів безхребетних.

Для аридних територій характерним є загальний тренд 
зменшення вмісту вологи в ґрунті протягом вегетаційного 
періоду, мінімум якого, як правило, припадає на кінець літа 
(Gritsan et al., 2019). Такий тип часової динаміки обумовле-
ний тим, що переважне вологонакопичення відбувається в 
осінньо-зимовий період, а навесні, влітку та на початку осені 
відбувається переважна втрата вологи з ґрунту через випарову-
вання. Такий хід динаміки може суттєво змінюватися внаслідок 
зливових опадів, які спостерігаються протягом вегетаційного 
періоду. Терміни таких подій та їх інтенсивність значно варію-
ють рік від року та здебільшого характеризуються як неперед-
бачувані. Зливові опади здатні значно поповнити запаси вологі 
в ґрунті й за певних умов можуть сприяти зростанню фітомаси 
рослинного покриву. Адаптацією до аридного типу ходу дина-
міки вологи в ґрунті є пік активності безхребетних навесні або 
значно менший пік активності восени. Більшість безхребетних, 
ювенільні фази яких мешкають у ґрунті, навесні переходять до 
імагінальної фази. Ювенільні (личинкові) фази, як правило, на-
лежать до трофічних фаз у розвитку тварин, тоді як імагінальні 
є міграційними фазами. Облік безхребетних за допомогою пас-
ток Барбера є найбільш чутливим саме до форм, що найбільш 
рухливі.

Таким чином, існує певний патерн життєвого циклу тварин, 
який є результатом адаптації їх до регулярного повторення ди-
наміки вмісту води в ґрунті як найбільш вагомого екологічного 
фактора в аридних умовах. Для аридних умов також існують 
явища інтенсивних опадів зливового характеру, точна дата 
яких рік від року непередбачувана. Ці явища можуть суттєво 
впливати на перебіг подій життєвого циклу тварин. Суперпози-
ція фенологічних подій сукупності популяцій формує сезонну 
динаміку угруповання в цілому. Патерни, які повторюються з 
року в рік, формують динаміку, яка задає біологічний час угру-
повання. Типова динаміка екологічних умов, передусім – ре-
жиму вологості та подій у біологічному часі, є погодженими, 
та є результатом адаптації тварин до повторюваних явищ у 
навколишньому середовищі. Різноманіття угруповання тварин 
створює спектри видів, які заповнюють діапазон оптимальних 
значень до певного екологічного фактора. Відхилення умов се-
редовища створює певні переваги для окремих видів унаслідок 
того, що фактори довкілля стають сприятливими для тих або 
інших видів. Такий діапазон оптимальних значень є одним з 
механізмів стійкості екосистеми. У даному випадку йдеться 
про ”плавні” щорічні відхилення від деякого типового значен-
ня. Окремі популяції та угруповання в цілому володіють різним 
рівнем чутливості до відхилення умов середовища від типового 
рівня залежно від конкретного біологічного часу. Це розкрива-
ється в тому, що на певних етапах життєвого циклу тварини 
можуть бути дуже чутливими до відхилень умов середовища, 
а на деяких фазах чутливість може бути вельми малою. Отже, 
генералізоване уявлення про дзвоноподібний характер відгуку 
виду та вплив певного фактора суттєво змінюється залежно від 
фази життєвого циклу, що може бути ідентифіковане як біоло-
гічний час. Міжвидові взаємодії можуть суттєво впливати на 
форму відгуку виду на вплив факторів.

Нами показано, що опади значно поступаються за своїм 
впливом умісту доступної для рослин вологи. Доступна для 
рослин волога є більш прогнозованим показником, який є ре-
зультатом, з одного боку, накопичення вологи, яка потрапляє в 

ґрунт з опадами, а з іншого – випаровування з поверхні ґрунту. 
Хід умісту доступної для рослин вологи протягом року підко-
ряється закономірності, від якої відхилення рік від року стають 
незначними. Ця закономірність є вагомим структуруючим фак-
тором, який встановлює послідовність біологічних подій, або 
біологічний час. Підкреслимо також важливу роль температури 
та тиску повітря, які відчутно впливають на швидкість випаро-
вування вологи з ґрунту.

Роль часових змінних зменшується зі збільшенням їх час-
тотних характеристик. Сезонна послідовність змін у структу-
рі тваринного населення є найголовнішим трендом динаміки 
структури угруповання. Тому не дивно, що взаємопов’язана 
динаміка часових та кліматичних змін є найголовнішим драй-
вером мінливості структури угруповання, якщо взаємозв’язок 
розглядати в контексті аналізу надлишковості. Щорічна пого-
джена динаміка структури угруповання безхребетних та кліма-
тичних умов дозволяє говорити про те, що кліматичні умови 
визначають, а не впливають на перебіг фенологічних подій. У 
контексті аналізу відповідностей, який чутливий до дзвонопо-
дібного типу відгуків видів на вплив факторів середовища, на 
виняткову увагу заслуговує взаємозв’язок кліматичних, часо-
вих та просторових предикторів. Із просторових предикторів 
особливого значення набувають великомасштабні складові.

Висновки

В умовах аридного клімату та в екосистемі, яка сформова-
на в результаті процесу рекультивації, вміст вологи в ґрунті є 
найважливішим фактором, який визначає динаміку угрупован-
ня наземних безхребетних у часі. Вміст доступної для рослин 
вологи в ґрунті формує регулярний у часі патерн, який є по-
годженим зі змінами в структурі угруповання наземних без-
хребетних. Низькочастотні процеси є найбільш важливими 
складовими коливальної динаміки вмісту вологи, на які чутли-
во реагує угруповання тварин. Широкомасштабні просторові 
складові варіювання структуру угруповання безхребетних під-
тверджують важливу роль факторів нейтральної природи.

У подальшому перспективним напряміом досліджень є ви-
значення ролі просторової складової в часовій динаміці угру-
повань безхребетних.
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