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Резюме. В статье обсуждается влияние экологических
факторов на структуру населения жужелиц лугов разно-
го хозяйственного значения города Архангельска и по-
сёлка Лапоминка. В период с мая по сентябрь 2016 года на
6 экспериментальных участках было собрано 56 видов
жужелиц. Установлено, что (1) структура фауны и аль-
фа-разнообразия жужелиц луговых участков города и
посёлка не имеет значимых отличий; (2) значимые отличия
бета-разнообразия жужелиц и комплекса доминантных
видов на лугах города и посёлка формируются за счёт
разницы значений температуры почвенной подстилки и
уровня освещённости; (3) за счёт увеличения уровня
освещённости и температуры почвенной подстилки на
лугах после сенокоса меняется комплекс доминантных
видов жужелиц.

Abstract. The main aim of the research was to define the
environmental factors affecting the spatial structure of ground
beetles (model taxa) in different meadow types in Archangelsk
city and Lapominka settlement. The studies, conducted from
May to September 2016 on six meadow sites, sampled 56 ca-
rabids species which showed that (1) there are no significant
differences in the structure of Carabidae faunas and commu-
nities α-diversity, (2) differences in β-diversity of these
communities are determined by soil litter temperature and
illumination levels, and (3) due to haymaking, soil litter
temperature and illumination levels are increased and domi-
nant ground beetle species complex is changed.

Введение
Для экосистем Севера последствия антропоген-

ной нагрузки и изменения вслед за «потеплением
климата» проявляются в первую очередь [Chapin,
Körner, 1994; Weider, Hobaek, 2000; Forbes et al., 2001].

Понимание механизмов, преимущественно форми-
рующих природные сообщества высоких широт, не-
обходимо при моделировании сценариев измене-
ния их структуры в меняющихся условиях среды.
Распространение большинства видов в пределах се-
верной тайги в первую очередь происходит через
интразональные типы сообществ, такие как луга
[Kucherov, 2003; Filippov, Zezin, 2004]. В тайге луго-
вые сообщества имеют как естественное, так и ант-
ропогенное происхождение. Оба варианта исполь-
зуются в хозяйственной деятельности человека, в
качестве мест рекреации, сельскохозяйственных и
сенокосных угодий. В этом случае луговые место-
обитания — наиболее удобные модельные объекты
для изучения вариантов трансформации сообществ
живых организмов при различных вариантах изме-
нения условий среды. Для того, чтобы иметь пред-
ставление об адаптационных возможностях разных
таксонов, расширяющих свой ареал в северном на-
правлении, необходимо определить факторы, лими-
тирующие их широтное распространение.

Поиску факторов, определяющих структуру на-
селения разных таксонов беспозвоночных животных,
уделено внимание в большинстве современных си-
нэкологических исследований [Sroka, Finch, 2006;
Mayr et al, 2007; Fox et al., 2014; Bespalaya, 2015]. В
качестве модельной группы для нашего исследова-
ния выбрано семейство жужелицы (Coleoptera,
Carabidae) — один из преобладающих таксонов жес-
ткокрылых в составе почвенной биоты Арктики
[Chernov et al., 2000, 2001]. В настоящее время до-
вольно подробно изучены фауна и население жуже-
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лиц европейского Севера, в том числе Архангельс-
кой области [Filippov, Zezin, 2004, 2005; Sharova,
Filippov, 2004; Mokhnatkin et al., 2010]. Проведены
исследования по адаптивным возможностям разных
видов семейства к высоким широтам, через транс-
формацию их жизненного цикла [Filippov, 2008].
Имеется ряд публикаций по изучению термопре-
ферендумов и связанных с температурой эколого-
физиологических адаптаций разных видов жужелиц
при их продвижении на Север [Saska, Honek, 2003;
Balashov et al., 2011а,b; Lopatina et al., 2011, 2012;  Saska
et al., 2014].

Несмотря на большой объём проведённых ис-
следований, отсутствуют данные об экологических
факторах, влияющих на население жужелиц в усло-
виях северной тайги Архангельской области, в том
числе в составе луговых местообитаний. Поэтому
основной целью данной работы мы определили вы-
явление экологических факторов, влияющих на струк-
туру населения и состав доминантных видов жуже-
лиц лугов разного хозяйственного значения.

Материалы и методы
Методика постановки полевого эксперимен-

та и сбора материалов. Для реализации основной
цели работы нами были проведены полевые иссле-
дования в течение тёплого периода (с 25 мая по 4 сен-
тября) 2016 года на шести модельных луговых участ-
ках в пределах двух локальных фаун [Penev, 1996] в
черте города Архангельска и его пригорода. Три

участка, которые были выбраны в окрестностях по-
сёлка Лапоминка, относятся к естественно зараста-
ющим сельскохозяйственным угодьям, которые не
возделываются более 20 лет. Участки, выбранные в
черте города Архангельск, используются в качестве
газонов и мест рекреации. Расположение участков
приведено на карте (рис. 1).

Сборы жужелиц проводили при помощи почвен-
ных ловушек [Heydemann, 1956]. В качестве ловушек
использовали пластиковые стаканы с диаметром от-
верстия 87 мм. Для фиксации материала использова-
ли 4 %-й формалин. На каждый из шести участков
было установлено по 20 ловушек в две линии на
расстоянии 10 м между соседними линиями и ло-
вушками. Выемку материала и замену фиксатора
осуществляли каждые 10–14 дней. За период прове-
дения полевых работ собрано 3742 экземпляра има-
го жужелиц и отработано 9830 ловушко-суток
(табл. 1). Видовую принадлежность жужелиц опре-
деляли по О.Л. Крыжановскому [Kryzhanovsky, 1965]
и К. Линдроту [Lindroth, 1985, 1986]. Латинские на-
звания жужелиц и их порядок принимаются по спис-
ку жужелиц России и прилегающих территорий, а
также каталогу жужелиц Палеарктики [Makarov et
al., 2016; Catalogue..., 2017].

Методики оценки экологических условий мес-
тообитаний жужелиц. Для оценки значений эко-
логических факторов на исследуемых участках мы
применили методы фитоиндикации и инструмен-
тальные методы измерения температуры почвенной
подстилки. Для этого на каждом изученном участке
нами были проведены геоботанические описания
методом закладки экспериментальной площадки раз-
мером 10 м2 и с учётом обилия-покрытия каждого
вида растения в её пределах по шкале Браун-Бланке
[Braun-Blanquet, 1932; Ipatov, Mirin, 2008]. Всего на
шести изученных участках было обнаружено 44 вида
сосудистых растений и мхов. При обработке геобо-
танических описаний использовали экологические
шкалы Д.Н. Цыганова [Tsiganov, 1983] и метод сред-
невзвешенной середины интервала [Zubkova et al.,
2008]. Кроме того, на каждом участке в подстилку на
глубину 5 см было установлено по 2 автономных
датчика температуры (ТР-1, производитель ООО
«НПО «Инженерные технологии» г. Екатеринбург),
которые проводили одновременные измерения каж-
дые два часа весь период исследования. При обра-
ботке данных температуры для каждого участка были
получены четыре показателя: средняя температура
(T_M), средняя минимальная температура (T_min),
средняя максимальная температура (T_max), сред-
несуточная амплитуда (T_ampl). Таким образом, для
каждого участка мы рассчитывали 10 экологических
шкал по составу растительности и 4 показателя тем-
пературы почвенной подстилки за период полевых
работ (табл. 2).

На основе данных температуры и значений эко-
логических шкал мы определяли величину сходства
экспериментальных участков с точки зрения одно-

Ðèñ. 1. Ðàéîíû è ó÷àñòêè èññëåäîâàíèÿ: ÷¸ðíûìè ðàìêàìè
îòìå÷åíû ðàéîíû ïðîâåäåíèÿ ðàáîò â ãîðîäå Àðõàíãåëüñêå
è ïîñ¸ëêå Ëàïîìèíêà, òî÷êàìè óêàçàíû ó÷àñòêè èññëåäîâàíèÿ.

Fig. 1. Locality map in Arkhangelskaya oblast, Arkhangelsk
City and Lapominka territories studied are framed. Explanation
see Table 1.
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родности экологических факторов. Для этого исполь-
зовали метод ординации — анализ главных компо-
нент (PCA). Расчёт проводили в программе PAST
версии 3.06 [Hammer, 2015]. Предварительно сходство
участков по видовому составу растительности оце-
нивали при помощи индекса Жаккара с последую-
щим построением дендрограммы методом средне-
го присоединения в программе BioDiversityPro
[McAleece et al., 1997]. Экологические факторы, ока-
зывающие влияние на формирование комплексов
доминантных видов жужелиц, определяли при по-
мощи канонического анализа (CCA) в программе
CаNOCO версии 4.5 [Ter Braak, Smilauer, 2002]. Для
поиска связи уловистости массовых видов жужелиц
с экологическими факторами среды использовали
множественные парные корреляции по Спирману.
Поправку уровня достигнутой значимости осуще-
ствляли по методу Бенджамини-Хохберга [Benjamini,
1995].

Методы анализа фауны и населения жужелиц.
Зоогеографический анализ пойманных видов жуже-
лиц проведён на основе данных о географическом
распространении жужелиц в трудах О.Л. Крыжанов-
ского и К. Линдрота [Kryzhanovsky, 1965; Lindroth,
1985, 1986]. Установление спектра жизненных форм
жужелиц, собранных на экспериментальных участ-
ках, производили на основе классификации, разра-
ботанной И.Х. Шаровой [Sharova, 1981].

Бета-разнообразие жужелиц на каждом из участ-
ков характеризовали индексами видового богатства и
разнообразия, значениями уловистости и числом ви-
дов. Были рассчитаны: индекс Маргалефа, индекс
Шеннона и выравненность, а также индекс Бергера-
Паркера [Magurran, 2004]. Численность жужелиц для
каждого участка рассчитывали в единицах динамичес-
кой плотности, или подекадной уловистости — числе
экземпляров на 10 ловушек за сутки (экз./10 лов.-сут.).
При сравнении числа видов между исследуемыми

Òàáëèöà 1. Õàðàêòåðèñòèêà ó÷àñòêîâ è ìàòåðèàëà èññëåäîâàíèÿ
Table 1. Characteristics of localities studied in Arkhangelskaya oblast

Ïðèìå÷àíèå. Àááðåâèàòóðû ôàêòîðîâ ïðèâåäåíû â òàáëèöå 4.
Note. Factor abbreviations see Table 4.

Òàáëèöà 2. Áàëüíûå çíà÷åíèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ øêàë è òåìïåðàòóðû ïî÷âåííîé ïîäñòèëêè ëóãîâ ã. Àðõàíãåëüñê
è ïîñ. Ëàïîìèíêà

Table 2. Environmental scales and litter temperatures in the localities studied for Arkhangelsk and Lapominka

№ участка Название участка Географические координаты 
Кол-во 

ловушко-
суток 

Кол-во 
экз. 
 (N) 

I Залежь злаково-разнотравная  
(бобово-злаково-разнотравная растительность) 64°47' с.ш., 40°27' в.д. 2130 312 

II Залежь злаково-разнотравная 
 (бобово-злаково-разнотравная растительность) 64°47' с.ш., 40°27' в.д. 1943 418 

III Залежь злаково-разнотравная 
 (злаково-разнотравная растительность) 64°47' с.ш., 40°28' в.д. 2040 328 

IV Газон (злаково-разнотравная растительность) 64°33' с.ш., 40°30' в.д. 1320 884 

V Газон (злаково-бобово-разнотравная растительность) 64°33' с.ш., 40°31' в.д. 1521 1002 

VI Газон (бобово-разнотравно-злаковая растительность) 64°31' с.ш., 40°33' в.д. 876 798 

 

Участок TM KN OM CR HD TR NT RC LC FH T_M T_min T_max T_ampl 

I 7,80 8,64 7,23 7,02 11,93 7,97 6,40 6,88 3,35 6,02 14,04 12,87 15,38 2,51 

II 7,88 7,81 7,56 7,15 12,10 8,09 7,32 6,41 3,37 6,54 15,21 13,65 16,75 3,10 

III 6,96 7,46 6,83 6,04 10,21 7,08 5,94 5,63 2,92 5,60 12,42 12,00 14,04 2,04 

IV 7,55 8,22 7,41 7,07 11,52 7,51 6,43 6,37 3,31 5,62 17,13 15,76 19,08 3,32 

V 8,19 8,80 6,86 7,57 12,08 8,41 6,80 7,08 3,06 5,90 16,97 15,39 18,77 3,38 

VI 7,78 8,6 7,42 6,89 12,31 8,45 6,28 7,32 3,03 5,74 16,33 15,14 17,51 2,38 
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участками предварительно проводили процедуру раз-
режения, чтобы уравновесить выборки по объёму
собранного материала [Magurran, 2004; Hammer, 2015].
Сравнение рассчитанных показателей альфа-разно-
образия жужелиц между луговыми участками посёл-
ка Лапоминка и города Архангельск проводили при
помощи теста Манна-Уитни [Hammer, 2015]. Все рас-
чёты по альфа-разнообразию проводили в програм-
ме PAST версии 3.06 [Hammer, 2015].

Бета-разнообразие жужелиц оценивали посред-
ством сравнения населения жужелиц по уловистости
собранных видов. Для этого использовали критерий
Брея Кёртиса с последующим построением дендрог-
раммы методом простого присоединения в програм-
ме BioDiversityPro [McAleece et al., 1997]. Оценку вкла-
да видов в различие между отдельными кластерами
проводили с помощью анализа SIMPER [Clarke, 1993].

Результаты
Всего на изученных участках было собрано 56 ви-

дов жужелиц, относящихся к 24 родам. Наибольшее
число видов включают в себя роды Pterostichus (9 ви-
дов), Amara (9 видов) и Bembidion (8 видов). На газо-
нах города Архангельска обнаружено 43 вида жуже-
лиц, для луговых участков посёлка Лапоминка
установлено обитание 38 видов жужелиц.

Зоогеографический анализ показал сходную
структуру фауны жужелиц по набору ареалогичес-
ких групп в составе обеих локальных фаун города и
посёлка. На луговых участках дельты Двины преоб-
ладают палеарктические виды жужелиц (81,4 % в го-
роде и 81,5 % — у посёлка). Голарктические и евро-
пейско-сибирские виды жужелиц составляют
близкие доли как на лугах города Архангельска
(по 9,3 %), так и посёлка Лапоминка (по 7,8 %). Толь-
ко на лугах посёлка установлено обитание вида жу-
желиц из европейской ареалогической группы —
Philorhizus sigma (P. Rossi, 1790).

Спектры жизненных форм жужелиц лугов города
Архангельска и посёлка Лапоминка во многом сход-
ны. В составе жизненных форм жужелиц по типу
питания на луговых участках города и посёлка преоб-
ладают зоофаги (74,4 % и 65,8 % соответственно). Виды-
миксофитофаги составляют около трети фауны на
лугах города (25,6 %) и посёлка (34,2 %). В спектре
жизненных форм жужелиц по предпочтению яруса
обитания в составе обеих локальных фаун обнаруже-
но по 9 групп. На обоих типах лугов наибольшую
долю составляют виды жужелиц, связанные с под-
стилкой: стратобионты подстилочные, поверхностно-
подстилочные и подстилочно-почвенные (58,1 % — в
городе и 57,9 % — в посёлке). Также большая доля
видов жужелиц на лугах города и посёлка относится
к геохортобионтам (18,6 % и 15,8 %). На лугах посёл-
ка Лапоминка большую долю составляют виды стра-
тобионты-скважники (15,8 %). На остальные группы
приходится от 2 % до 4 % состава локальных фаун
жужелиц. Представитель группы стратобионтов под-
стилочно-подкорных (P. sigma) найден только на лу-
гах посёлка Лапоминка. Эпигеобионты бегающие
обнаружены только на лугах города (Elaphrus
angusticollis R.F. Sahlberg, 1844, E. cupreus
Duftschmid, 1812, E. riparius (Linnaeus, 1758) и Blethisa
multipunctata (Linnaeus, 1758)).

По альфа-разнообразию жужелиц эксперимен-
тальные участки города и посёлка схожи (табл. 3).
При этом совокупная уловистость видов в четыре
раза выше на городских участках по сравнению с
посёлком.

Видовое богатство и разнообразие жужелиц меж-
ду участками близки. Исключение составляют зна-
чения индекса Маргалефа, которые варьируют в пре-
делах от 2,21 до 5,38. Причём максимальные
показатели этого индекса отмечаются как на отдель-
ных городских лугах, так и в посёлке.

Уровень сходства бета-разнообразия населения
жужелиц луговых участков города Архангельска и

Òàáëèöà 3. Ðåçóëüòàòû ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ïîêàçàòåëåé àëüôà-ðàçíîîáðàçèÿ íàñåëåíèÿ æóæåëèö ëóãîâ ã. Àðõàí-
ãåëüñêà è ï. Ëàïîìèíêà

Table 3. Summary of Mann-Whitney U-tests for diversity indexes and catchability of carabid specimens for
Arkhangelsk and Lapominka meadows

Ïðèìå÷àíèå. Ðåçóëüòàòû ïðåäñòàâëåíû â âèäå Me (q1; q3), ãäå Me — ìåäèàíà, q1 — 25 % ïðîöåíòèëü; q3 — 75 %
ïðîöåíòèëü.

Note. Results are Me (q1; q3), Me — median, q1 — 25 % prcntil; q3 — 75 % prcntil.

Локальная 
фауна 

(кол-во участков) 

Кол-во видов 
(S) 

Индекс 
Шеннона, H′ 

Выравненность,
E 

Индекс 
Маргалефа,DMg 

Индекс 
Бергера-

Паркера, DB-P 

Уловистость 
(экз./10 

лов.сут.) 

Архангельск (3) 16,8 (13,7; 23,4)1 1,88 (1,8; 2,3) 0,37 (0,31; 0,38) 2,89 (2,21; 4,14) 0,36 (0,22; 0,37) 6,70 (6,69; 7,90) 

Лапоминка (3) 22,0 (14,6; 24,7) 1,93 (1,8; 2,1) 0,36 (0,31; 0,37) 3,66 (2,49; 4,16) 0,33 (0,26; 0,34) 1,61 (1,60; 1,90) 

Результаты 
теста Манна-
Уитни 

U = 4,00, p = 0,83 U = 4,00,  p = 0,51 U = 3,00, p = 0,82 U = 4,00, p = 0,83 U = 4,00, p = 0,83 U = 0,001, p = 0,04 
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посёлка Лапоминка низкий и не превышает 20 %
(рис. 2). На дендрограмме участки объединились в
два кластера согласно приуроченности к локальной
фауне города или посёлка. На основе анализа
SIMPER нами установлено, что 80 % разницы между
населением лугов города и посёлка формируется за
счёт уловистости десяти видов жужелиц, из которых
наибольший вклад вносят: Amara communis (Panzer,
1797) (25,8 %), Pterostichus melanarius (Illiger, 1798)
(12,3 %), A. nitida Sturm, 1825 (11,9 %), Loricera
pilicornis (Fabricius, 1775) (6,6 %) и Calathus
melanocephalus (Linnaeus, 1758) (3,7 %).

Комплекс доминантных видов жужелиц на газо-
нах города отличается от лугов посёлка Лапоминка.
Нами установлено, что на городских газонах доми-
нирует A. communis, на долю которого приходится
порядка 30 % от совокупной уловистости всех со-
бранных видов. В число субдоминантов на изучен-
ных городских участках вошли виды A. nitida (15,9 %),
Pt. melanarius (14,6 %) и L. pilicornis (7,6 %). На лугах
окрестностей посёлка Лапоминка доминирует вид
C. melanocephalus, доля от совокупной уловистости
которого также составила 30 %. В числе видов-суб-
доминантов на луговых участках посёлка отмечены
A. communis (18,1 %) и Pt. strenuus (Panzer, 1797)
(11,4 %).

Разный комплекс доминантных видов на лугах
города и посёлка может быть следствием разных
экологических условий на экспериментальных учас-
тках. Так, сравнительный анализ видового состава
растительности участков исследования по индексу
Жаккара показал отсутствие различий между город-
скими и поселковыми лугами. На дендрограмме изу-
ченные участки сгруппировались в два кластера с
низким уровнем сходства между ними (30 %), в со-
став каждого кластера вошли участки из обеих ло-
кальных фаун (рис. 3).

Все рассчитанные показатели экологических
шкал и температуры почвенной подстилки влияют
на группировку изученных участков (табл. 3). Пер-
вая и вторая оси анализа главных компонент описа-
ли 77 % распределения участков согласно тестируе-
мым факторам (рис. 4).

Высокие значения согласованности с первой ком-
понентой установлены для десяти из четырнадцати
факторов (табл. 4). Положительная корреляция с дан-
ными факторами установлена для луговых участков
в черте города и одним участком из посёлка Лапо-
минка. Со второй компонентой высокий уровень
согласованности установлен с экологическими шка-
лами: богатство почв азотом, уровень освещённос-
ти-затенения, переменности увлажнения почв
(табл. 4). При этом положительная корреляция с дан-
ными шкалами установлена для двух луговых участ-
ков посёлка Лапоминка.

К группирующим факторам луговых участков в
черте города относятся показатели температуры по-
чвенной подстилки, кислотность почв и континен-
тальность климата. На графике газоны занимают
близкое положение относительно друг друга (рис. 4).

Ðèñ. 2. Äåíäðîãðàììà êëàñòåðíîãî àíàëèçà ñõîäñòâà
íàñåëåíèÿ æóæåëèö (ïî êðèòåðèþ Áðåÿ-Ê¸ðòèñà) ëóãîâûõ
ó÷àñòêîâ (ñïëîøíàÿ ðàìêà — ó÷àñòêè ã. Àðõàíãåëüñêà,
ïóíêòèðíàÿ ðàìêà — ó÷àñòêè ï. Ëàïîìèíêà). Íàçâàíèå
ó÷àñòêîâ ñì. òàáëèöà 1.

Fig. 2. Similarity dendrogram of the sites based on carabids
specimens catchability (grouped by Bray-Curtis coefficient):
dotted line - meadow sites in Lapominka settlement; solid line
-meadow sites in Arkhangelsk city. Study sites see Table 1.

Ðèñ. 3–4. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ñõîäñòâà ëóãîâûõ ó÷àñòêîâ
ã. Àðõàíãåëüñê (ñïëîøíàÿ ðàìêà) è ï. Ëàïîìèíêà (ïóíêòèðíàÿ
ðàìêà): 3 — ïî âèäîâîìó ñîñòàâó ðàñòåíèé; 4 — ïî çíà÷åíèþ
ýêîëîãè÷åñêèõ øêàë è ôàêòîðîâ íà îñíîâå àíàëèçà ãëàâíûõ
êîìïîíåíò (íàçâàíèå ó÷àñòêîâ ñì. òàáëèöà 1; àááðåâèàòóðà
ôàêòîðîâ ñì. òàáëèöà 4).

Fig. 3–4. Similarities of studied sites in Arkhangelsk city
(solid line) and Lapominka settlement (dotted line) by: 3 —
plants species; 4 — values of environmental factors from
principal component analysis (sites see Table 1, factors see
Table 4).

3

4
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Òàáëèöà 4. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ãëàâíûõ êîìïîíåíò
Table 4. Summary of principal component analysis

Луговые участки посёлка Лапоминка, в отличие от
городских газонов, не имеют близких значений тес-
тируемых факторов и на графике не демонстрируют
близкого положения друг к другу (рис. 4).

Согласно сравнительному анализу значимые от-
личия между луговыми участками города и приго-
рода установлены лишь для трёх показателей темпе-
ратуры почвенной подстилки: средней температуры
(t = – 4,7, p = 0,04, n = 6), средней максимальной
(t = – 5,8, p = 0,03, n = 6) и средней минимальной
(t = – 6,01, p = 0,03, n = 6) за период исследования.

Чтобы выяснить, какие факторы обусловливают
распределение пяти доминантных видов жужелиц
(более 80 % совокупной уловистости), был проведён
канонический анализ [Ter Braak, Smilauer, 2002]. Ана-
лиз описал 98,6 % распределения выбранных видов и
100,0 % связей данных видов и факторов среды. Зна-
чение собственного вектора первой оси (горизон-
тальной) составило 0,192, для второй оси (вертикаль-
ная) это значение составило 0,160, на третью и
четвёртую ось приходится 0,011 и 0,002 дисперсии
соответственно. Значимость собственных векторов
канонического анализа установлена тестом Монте-
Карло (Monte Carlo: 499 permutations, F = 1,081, p =
0,012 — первая ось и F = 17,053, p = 0,002 — все оси).
Первые две канонические оси описали 95,1 % рас-
пределения выбранных видов жужелиц, все канони-
ческие оси описали 98,6 % распределения. Значения

Код шкалы/фактора Шкала/фактор Ось 1 Ось 2 

TM Термоклиматическая шкала 0,94 0,05 

KN Шкала континентальности климата 0,74 -0,45 

OM Омброклиматическая шкала аридности-гумидности 0,46 0,49 

CR Криоклиматическая шкала 0,96 0,03 

HD Шкала увлажнения почв 0,93 0,09 

TR Шкала солевого режима почв 0,84 -0,08 

NT Шкала богатства почв азотом 0,68 0,63 

RC Шкала кислотности почв 0,80 -0,31 

LC Шкала освещённости-затенения 0,47 0,67 

FH Шкала переменности увлажнения почв 0,41 0,85 

T_M Средняя температура почвенной подстилки 0,86 -0,33 

T_min Средняя минимальная температура почвенной подстилки 0,78 -0,45 

T_max Средняя максимальная температура почвенной подстилки 0,82 -0,33 

T_ampl Средняя амплитуда температуры почвенной подстилки 0,76 0,09 

 
достигнутой корреляции уловистости видов жуже-
лиц и факторов составило 0,99 и с первой, и со вто-
рой каноническими осями.

Результаты канонического анализа показали, что
из 14 тестируемых факторов, всего 4 фактора значи-
мо влияют на распределение видов и формирование
комплексов жужелиц луговых местообитаний горо-
да Архангельска и посёлка Лапоминка: средняя, сред-
няя максимальная и средняя минимальная темпера-
туры почвенной подстилки и уровень освещённости.
Наибольшие значения согласованности первой оси
установлены с фактором уровень освещённости. Со
второй осью высокие значения согласованности ус-
тановлены с тремя показателями температуры по-
чвенной подстилки.

Демонстрация положения видов жужелиц и уча-
стков относительно тех же экологических факторов
приведена на рисунке 5. Крайнее положение вдоль
первой оси демонстрируют виды С. melanocephalus
и L. pilicornis. Вид С. melanocephalus предпочитает
более затенённые участки (полуоткрытые простран-
ства) с высоким травостоем. Поэтому наибольшая
уловистость данного вида зарегистрирована на лу-
гах в окрестностях посёлка Лапоминка, так как ска-
шивание травостоя здесь либо не ведётся, либо осу-
ществляется разово. Наибольшая уловистость вида
L. pilicornis отмечена на участках с регулярным се-
нокошением, таких как городские газоны.
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Крайнее положение вдоль первой оси демонст-
рируют виды Pt. melanarius и L. pilicornis. Оба вида
встречаются в составе населения как городских, так
и пригородных луговых сообществ. Наибольшую
уловистость вид Pt. melanarius демонстрирует на
городских газонах. Для почвенной подстилки газо-
нов установлено, что средняя температура за пери-
од исследования была на 3° С выше, чем на лугах
посёлка Лапоминка. Для вида L. pilicornis не уста-

Ðèñ. 5. Ãðàôèê êàíîíè÷åñêîãî àíàëèçà (CCA) ðàñïðåäåëåíèÿ ìàññîâûõ âèäîâ æóæåëèö (òðåóãîëüíèêè) ëóãîâûõ ó÷àñòêîâ
ã. Àðõàíãåëüñêà (÷¸ðíûå òî÷êè) è ï. Ëàïîìèíêà (áåëûå òî÷êè). Íàçâàíèå ó÷àñòêîâ ïðèâåäåíû â òàáë. 1, àááðåâèàòóðà
ôàêòîðîâ — â òàáë. 4.

Fig. 5. Canonical correspondence analysis (CCA) tri-plot of carabids, environmental variables and study sites variables for
meadow sites in Arkhangelsk city (black points) and Lapominka settlement (white points). Triangles represent catchability of
specimens of carabids; abundances decrease with increasing distance from each point in aunimodal fashion [Ter Braak & Smilauer,
2002]; (sites see Table 1, factors see Table 4).

Фактор 
Вид T_M T_min T_max LC RC 

A. communis r = 0,88,  
p = 0,033 

r = 0,93 
p = 0,025 

r = 0,92 
p = 0,045 — — 

С. melanocephalus — — — r = 0,83 
p = 0,03  

L. pilicornis — — — — r = 0,94 
p = 0,02 

 
Ïðèìå÷àíèå. Àááðåâèàòóðû ôàêòîðîâ ïðèâåäåíû â òàáëèöå 4. Äëÿ ìíîæåñòâåííûõ ñðàâíåíèé ïðèìåíÿëè ïîïðàâêó

Áåíäæàìèíè-Õîõáåðãà
Note. Factor abbreviations are in Table 4. Benjamini-Hochberg method is used to counteract the problem of multiple

comparisons

Òàáëèöà 5. Ðåçóëüòàòû êîððåëÿöèîííîãî àíàëèçà Ñïèðìåíà ïî ñâÿçè óëîâèñòîñòè ìàññîâûõ âèäîâ æóæåëèö ñî
çíà÷åíèÿìè ýêîëîãè÷åñêèõ øêàë è ôàêòîðîâ ñðåäû ëóãîâûõ ó÷àñòêîâ ã. Àðõàíãåëüñê è ï. Ëàïîìèíêà (÷èñëî
ó÷àñòêîâ n = 6)

Table 5. Summary of Spearman's correlation analysis for carabid species and environment factors of Arkhangelsk and
Lapominka meadows (sites number n = 6)

новлена приуроченность к участкам с определён-
ным температурным режимом. Вид был обнаружен
на луговых участках как с самой низкой температу-
рой почвенной подстилки за период исследования
(злаково-разнотравная залежь), так и на участках с её
самыми высокими значениями (городские газоны).

Последующий корреляционный анализ проде-
монстрировал значимые связи уловистости трёх до-
минантных видов жужелиц с пятью факторами
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(табл. 5). В том числе с температурой почвенной
подстилки установлен высокий уровень положи-
тельной корреляции уловистости вида A. communis.
Вид обнаружен в составе населения жужелиц всех
изученных участков, но его уловистость на городс-
ких газонах в шесть раз выше, чем на лугах посёлка
(6,4 и 1,0 экз./10 лов.сут., соответственно). Значи-
мая положительная связь уловистости со значения-
ми экологической шкалы уровня освещённости/за-
тенения отмечена для вида С. melanocephalus. Как
отмечалось ранее, вид предпочитает более затенён-
ные участки, на которых не ведутся сенокосные
работы, его совокупная уловистость на лугах по-
сёлка в два раза выше, чем на городских газонах (1,5
и 0,8 экз./10 лов.сут., соответственно). Для вида
L. pilicornis наибольшая уловистость установлена
на участках со значениями шкалы кислотности почв
порядка 7 баллов — слабокислые почвы. На участ-
ках, для которых установлены значения кислотнос-
ти почв, близкие к 6 баллам и ниже (кислые/сильно-
кислые почвы), вид отсутствует.

Обсуждение
Структура фауны и населения жужелиц экспери-

ментальных участков сходна, полученные данные
соответствуют ранее проведённым исследованиям
для лугов северной тайги Архангельской области
[Filippov, Zezin, 2004, 2005; Mokhnatkin et al, 2010].

В том числе выявлено сходство структуры фауны
жужелиц по типу питания и предпочтению яруса
обитания изученных участков с лугами пригорода
Архангельска [Filippov, Zezin, 2004] и заповедника
«Пинежский» [Filippov, Zezin, 2005; Mokhnatkin et al,
2010]. На лугах во всех случаях доминируют виды
зоофаги (65–75 %), на долю миксофитофагов прихо-
дится около трети обнаруженных видов жужелиц
(35–25 %). По предпочтению яруса обитания жуже-
лицами, на всех изученных лугах большая доля видов
представлена стратобионтами подстилочными и по-
верхностно-подстилочным, на долю которых прихо-
дится от четверти до трети всех собранных видов
[Filippov, Zezin, 2004, 2005; Mokhnatkin et al., 2010].
Также значительную долю (порядка 20 %) среди всех
собранных видов составляют геохортобионты
[Filippov, Zezin, 2004, 2005; Mokhnatkin et al., 2010].

Значения показателей оценки альфа-разнообра-
зия жужелиц участков нашего исследования, также
близки к результатам предыдущих работ по лугам
северной тайги Архангельской области [Filippov,
Zezin, 2004, 2005; Mokhnatkin et al, 2010]. Несмотря
на то, что уловистость жужелиц на городских газо-
нах выше, чем на лугах посёлка Лапоминка почти в
пять раз, её значения соответствуют ранее установ-
ленным показателям уловистости жуков на лугах тер-
ритории заповедника «Пинежский» [Filippov, Zezin,
2005; Mokhnatkin et al., 2010] и пригорода Архангель-
ска [Filippov, Zezin, 2004]. Значения индексов видо-
вого богатства и разнообразия (Шеннона, Маргале-

фа и Бергера-Паркера) жужелиц изученных участ-
ков также соответствуют ранее полученным резуль-
татам для лугов северной тайги Архангельской обла-
сти [Filippov, Zezin, 2004, 2005; Mokhnatkin et al, 2010].

Комплексы доминантных видов жужелиц на лу-
гах изученных локальных фаун северной тайги сход-
ны, несмотря на численное преобладание в составе
населения жужелиц каждого участка разных видов
жужелиц. В состав доминирующих видов жужелиц
на всех изученных лугах северной тайги вошли:
C. melanocephalus, A. communis, A. nitida,
P. melanarius, L. pilicornis и P. strenuus. Для лугов
пригорода Архангельска и заповедника «Пинежс-
кий» в составе доминантных видов отмечены также
Carabus granulatus Linnaeus, 1758, Trechus secalis
Paykull, 1790 и Curtonotus aulicus (Panzer, 1797)
[Filippov, Zezin, 2004, 2005; Mokhnatkin et al., 2010].

Таким образом, фауну и население жужелиц выб-
ранных для исследования экспериментальных участ-
ков можно отнести к типичным северотаёжным лу-
говым сообществам Carabidae.

При проведении работ нами установлено, что
формирование различий в населении Carabidae лу-
говых участков города и пригорода, происходит за
счёт предпочтения массовыми видами жужелиц оп-
ределённых интервалов значений абиотических фак-
торов среды. При этом значимые отличия значе-
ний тестируемых факторов между луговыми
участками города и пригорода установлены лишь
для показателей температуры почвенной подстил-
ки. Значимая связь уловистости ряда массовых ви-
дов жужелиц установлена не только с температура-
ми почвенной подстилки (A. communis), но и такими
характеристиками, как уровень освещённости/за-
тенения (С. melanocephalus) и кислотности почв
(L. pilicornis).

На состав комплекса доминирующих видов жу-
желиц экспериментальных участков значимо влия-
ют температура почвенной подстилки и уровень ос-
вещённости. Полученный результат согласуется с
ранее проведёнными лабораторными эксперимен-
тами по термопреферендумам и влиянию фотопе-
риода на развитие массовых видов жужелиц в зо-
нальном распределении от широколиственных лесов
до северной тайги [Balashov et al., 2011a, b; Lopatina
et al., 2011, 2012]. Так, для видов Poecilus versicolor
Sturm, 1824 и A. communis на северном краю ареала
установлены предпочтения более высоких значений
температур по сравнению с видом P. melanarius
[Balashov et al., 2011a]. Обнаружено, что термопре-
ферендумы у данных видов жужелиц зависят от ва-
риантов активности в течение суток и типов жизнен-
ного цикла [Balashov et al., 2011a, b]. Так, виды с
преимущественно дневной активностью, одногодич-
ным жизненным циклом и весенним типом развития
(A. communis) предпочитают более высокую темпе-
ратуру [Balashov et al., 2011a]. В том числе установ-
лено, что у вида A. communis скорость роста и разви-
тия зависят от температуры и фотопериода (форма
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сезонной регуляции) — с увеличением температу-
ры и при коротком дне данные показатели возраста-
ют [Lopatina et al., 2011, 2012]. Виды жужелиц с пре-
имущественно круглосуточной и ночной
активностью, возможностью двухгодичного жизнен-
ного цикла и осенним типом развития (С.
melanocephalus, P. melanarius) имеют более низкие
значения термопреферендума [Balashov et al., 2011a].

Соответственно, температура почвенной подстил-
ки луговых участков влияет на формирование комп-
лекса доминантных видов жужелиц. Такое хозяй-
ственное мероприятие, как сенокосные работы,
меняет уровень освещённости участка и показатели
температуры почвенной подстилки. Поэтому ока-
зывает воздействие на видовой состав жужелиц лу-
гов северной тайги, увеличивая долю видов с одно-
годичным развитием.
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