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Резюме. Выполнена сравнительная оценка биотопи-
ческой преференции жужелиц комплексом статистичес-
ких процедур на модельном виде Carabus odoratus
barguzinicus Shil., 1996, широко представленном в спект-
ре биотопов Баргузинского хребта. Характеристика био-
топической привязанности выполнена на основе  индекса
численности, коэффициента вариаци и индекса численно-
сти, коэффициента относительной биотопической приуро-
ченности, коэффициента верности биотопу, коэффициен-
та размножения, полового индекса популяций в
характерных местообитаниях жужелиц. Установлено, что
численность и тип динамики численности — основные
показатели, определяющие биотопическую привязанность
C. odoratus. Показано, что повышенные значения мини-
мальной напочвенной температуры, продолжительности
безморозного периода и глубины снежного покрова со-
здают привлекательные микробиотопические условия;
неблагоприятны высокие значения влажности почвы, про-
должительности залегания снежного покрова, сомкнуто-
сти крон и проективного покрытия мхами в лесных биото-
пах. В условиях резко континентального климата
Баргузинского хребта тепловой фактор оказывает поло-
жительное воздействие, а фактор влажности — отрица-
тельное. Оптимальными местообитаниями являются зо-
нальные леса низкогорий, парковые березняки и тундры
высокогорья, пессимальными — интразональные луга,
ельники в долинах рек и кедровые стланики в верхней
части горно-лесного пояса.

Abstract. The comparative estimation of biotope ground
beetles preference is executed by a statistical procedures
complex. Research is performed on the Carabus odoratus
barguzinicus Shil., 1996. This one is widely presented biotopes
in Barguzin Range. The characteristic of biotope attachment
was carried out on the indicators: number index, a variation
coefficient of number index, coefficient of relative biotope
preference, coefficient of biotope fidelity, coefficient of re-
production, sexual index in typical habitats of ground beetles.
By results of the factorial analysis it is established that
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number index and type of dynamics number are the main
indicators defining biotope attachment. Also environment
factors from the point of view C. odoratus ecological needs
were analysed. It is established that the increased values of
the minimum temperature on surface soil, the durations of
the frost period and depth of snow cover create attractive
microbiotope conditions. of the studied look The high values
of soil humidity, duration of a snow cover bedding, density
of crown and a projective mosses covering in forest biotopes
are not favourable. In the sharply continental climate of
Barguzin Range the thermal factor renders positive impact
and the  humidity factor — negative impact on C. odoratus.
The zone forests of low mountain belt, birch park forests and
the tundra in highland are optimum habitats. The intrazonal
meadows, fir forest in the rivers valleys and Pinus pumila
forest in high mountain belt are pessimal habitats.

Введение
В основные задачи заповедников Российской

Федерации, наряду с охраной и экологическим про-
свещением, входит проведение долговременных мо-
ниторинговых исследований природных комплексов.
В Баргузинском государственном заповеднике с
1984 г. проводятся режимные стационарные наблю-
дения за основными метеорологическими парамет-
рами, фенологическими явлениями, динамикой чис-
ленности млекопитающих, птиц, насекомых.

Мониторинг экосистем требует углубленных ис-
следований взаимодействия животных с местооби-
таниями [Ананин, 2010 (Ananin, 2010); Ананин, Ана-
нина, 2013 (Ananin, Ananina, 2013)]. Реакцией видов
на биотопическое разнообразие является преферен-
тное, т.е. избирательное к ним отношение.

Оценка биотопических связей животных и расте-
ний сталкивается со значительными методическими
трудностями. В настоящее время существует несколь-
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ко пригодных способов оценки биотопических пре-
ференций животных, однако строгого унифициро-
ванного метода в настоящее время не выработано.
Биотопическую привязанность возможно выяснить
на качественном уровне — по частоте встреч, по
примерному балльному или процентному соотно-
шению особей [Беклемишев, 1961 (Beklemishev, 1961),
Орлов, 1973 (Orlov, 1973)]. Отношение вида к биото-
пу, установленное таким способом, является, как
правило, субъективным [Ердаков и др., 1978 (Erdakov,
et al., 1978)]. Более точную оценку дают количествен-
ные показатели [Песенко, 1982 (Pesenko, 1982); Ефи-
мов, 1988 (Efimov, 1988); Дэдю, 1990 (Dadu, 1990)].
Одна из значимых характеристик популяции — это
её численность. Разбор соответствия количествен-
ных методов оценивания биотопического преферен-
дума весьма актуален.

Выбор предпочитаемого биотопа позволяет из-
бегать неблагоприятных факторов окружающей сре-
ды и выбирать подходящие сочетания условий [Чер-
нов, 2008 (Chernov, 2008)]. В этой связи факторы
среды, которые оказывают значимое воздействие на
жизнедеятельность жужелиц и которые можно рас-
познать и оценить количественно, также представля-
ют для нас особый интерес.

Пространственное распределение насекомых, и,
в частности, жужелиц, имеет выраженные биотопи-
ческие преференции [Крыжановский, 1983
(Kryzhanovsky, 1983); Мордкович, 2005 (Mordkovich,
2005)].

Для разных видов животных значимы разные
компоненты среды. К важнейшим факторам для
жужелиц относятся влажность и температура по-
чвы, характер субстрата, пригодного для кормово-
го передвижения, наличие подстилки и убежищ, ос-
вещённость местообитания [Гиляров, 1960 (Gilyarov,
1960); Thiele, 1977; Чернов, 1989 (Chernov, 1989);
Хобракова, Шарова 2004 (Khobrakova, Sharova, 2004;
Гречаниченко, 2009 (Grechanichenko, 2009); Koivula,
2011]. Погодные условия текущего и предыдущих
лет также оказывают существенное воздействие на
численность карабид [Ананина, 2012 (Ananina,
2012)].

Материал и методы
Оценка методов выявления биотопического пре-

ферендума решалась на примере модельного вида
Carabus odoratus barguzinicus Shil., 1996 — бай-
кальского подвида сибирского Carabus odoratus
Motch., 1844. Этот подвид является эндемиком и до-
минантом, широко представленным в спектре био-
топов Баргузинского хребта [Шиленков, 1996
(Shilenkov, 1996)]. Показатели численности у C.
odoratus значительно превышают таковые у других
видов карабид (17 % от плотности населения всех
видов) [Ананина, 2013 (Ananina, 2013)]. Для расчётов
биотопического отношения привлечена база данных
многолетних количественных учётов жужелиц, вы-

полненная на территории Баргузинского заповедни-
ка (1988–2012 гг.). За период исследования на марш-
рутах и постоянных площадях выявлено 152 вида жу-
желиц. Небогатый видовой состав определён
горно-таёжным характером ландшафтов и континен-
тальностью климата Баргузинского хребта [Ананин,
2010].

На стационарных площадях 30-км высотного
трансекта, протянувшегося от берега оз. Байкал (454 м
н.у.м.) до высокогорий Баргузинского хребта (1700 м
н.у.м.) с 1988 г. осуществляется слежение за группой
герпетобионтных видов насекомых (в том числе жу-
желиц) (рис. 1).

Жуков отлавливали почвенными ловушками, в
качестве которых использовали пол-литровые стек-
лянные банки диаметром 8 см, наполненные 4% ра-
створом формалина на четверть. Ловушки вкапыва-
лись в почву на расстоянии 5 м друг от друга в одну
линию. Проверку проводили ежедекадно с июня по
август.

Для статистической оценки биотопических при-
вязанностей популяций C. odoratus использованы
количественные данные учётов жужелиц за двадца-
типятилетний период. Рассмотрены показатели: ин-
декс численности, коэффициент относительной био-
топической приуроченности, коэффициент верности
биотопу, половой индекс. Также был рассчитан ко-
эффициент размножения и диапазон его варьирова-
ния, по которому устанавливали тип динамики чис-
ленности.

Индекс численности (n) оценивает количество от-
ловленных экземпляров жужелиц в пересчёте на 100
ловушко-суток [Ананина, 2006 (Ananina, 2006)]. Ко-
эффициент вариации плотности популяции CV при-
меняют в качестве показателя изменчивости времен-
ного ряда.

CV = σ/n
где σ — стандартное отклонение в вариационном

ряду плотности населения,
n — среднемноголетний (25 лет) индекс числен-

ности (экз. на 100 ловушко-суток), рассчитанный для
каждого исследуемого биотопа.

Популяции с более высоким индексом числен-
ности имеют меньший коэффициент вариации [Гло-
тов и др., 1982 (Glotov at al., 1982); Чернов, 2008
(Chernov, 2008)]: Тип динамики численности более
стабилен при наименьшем значении CV.

Относительная биотопическая приуроченность
(dp) даёт оценку степени привязанности вида к мес-
тообитанию [Песенко, 1982 (Pesenko, 1982)]. Биото-
пическое предпочтение выражено по доле его учас-
тия, не в абсолютном смысле, а по отношению ко
всему многовидовому населению: dp = pj – p интер-
претируется как разница долей, где: nj  — абсолют-
ное количество экземпляров C. odoratus в j-ом био-
топе с населением Nj; n — абсолютное количество
особей C. odoratus в общем населении всех биото-
пов N, pj = nj/Nj — доля C. odoratus в населении
каждого биотопа, p = n/N — доля C. odoratus в насе-
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Fig. 1. Location studied along altitudinal transect biotopes in the western macroslope of Barguzinsky range.

лении всех биотопов. При dp > 0 вид предпочитает
данное j-е местообитание, при dp < 0 — избегает, при
dp = 0 — безразличен. Достоверность разницы до-
лей определялась по критерию Фишера. Степень от-
носительной биотопической приуроченности вида
F вычисляется по формуле:

Fj = (njN – nNj)/(njN + nNj – 2njNj).
Верность местообитанию (w) выражает регуляр-

ность присутствия вида, когда он всегда представлен
в данном биотопе, даже в небольшом числе особей.
Биологический смысл определения верности биото-
пу — в постоянстве присутствия вида в конкретном
местообитании, которое можно установить по мно-
голетним данным о его встречаемости. Зная коэф-
фициент верности за N лет, можно найти среднемно-
голетний коэффициент верности и его ошибку по
обычным формулам вариационной статистики [Ер-
даков и др., 1978 (Erdakov et al., 1978)]:

w = nj  – n, где nj — количество экземпляров
C. odoratus в j-ом биотопе; n = Σnj/M — количество
экземпляров C. odoratus относительно всех биото-
пов; М — количество биотопов.

Значения коэффициента верности w могут быть
положительными или отрицательными. Биотопичес-
кую привязанность отражают высокие положитель-
ные значения коэффициентов верности биотопу, а
избегание биотопов — отрицательные.

Коэффициент размножения (k) характеризует
скорость изменения численности животных [Варли
и др., 1978 (Varley at al., 1978)]. С увеличением чис-
ленности популяции начинает возрастать и k. Расчёт

коэффициента размножения основан на использо-
вании первой суммы индекса численности популя-
ции nj между двумя соседними членами временно-
го ряда (t+1) [Ананина, 2009 (Ananina, 2009);
Ананина,  2010 (Ananina, 2010)]: k = n(t+1)/nt, где nt —
индекс численности C. odoratus (экз. на 100 ловуш-
ко-суток) в t-й год наблюдения, dk = kmax– kmin —
разница между минимальным и максимальным зна-
чениями k.

Многолетняя динамика численности популяций
жужелиц Баргузинского хребта имеет волновой ха-
рактер. Отмечено, что в отдельных местообитаниях
флуктуация численности C. odoratus не была высо-
кой, а в других она достигала значительных амплитуд
[Ananina, 2013]. Известно, что в благоприятных для
вида местообитаниях численность жужелиц более ста-
бильна [Маталин, 2007 (Matalin, 2007)]. Тип динамики
численности популяции можно установить по значе-
ниям коэффициента размножения (k) и амплитуде
колебания dk [Исаев и др., 1984 (Isaev et al., 1984)].
Высокая амплитуда колебания dk — показатель не-
стабильной численности. Популяции с малым диапа-
зоном изменения dk отнесены нами к стабильному, а
с повышенным — к продромальному типу динамики
численности. Для удобства оперирования данными
будем называть dk «типом динамики численности».
Стабильный тип отличает отсутствие существенной
депрессии при изменении условий среды и быстрое
восстановление до уровня устойчиво плотной попу-
ляции. Продромальный тип нестабилен, характеризу-
ется периодическим повышением и падением чис-



514 Т.Л. Ананина

ленности. Эруптивный тип, характеризующийся рез-
кими вспышками массового размножения [Варли и
др., 1978 (Varley at al., 1978)], в экосистемах Баргузинс-
кого хребта не зафиксирован [Ананина, 2009].

Половой индекс I определяется отношением ко-
личества самок в популяции к количеству самцов
[Дедю, 1990 (Dadu, 1990)]. При I > 1, когда количество
самок преобладают над количеством самцов, био-
топ считается привлекательным для вида [Пучков,
1989 (Puchkov, 1989)].

Для каждого вида благоприятные характеристики
местообитаний уникальны. Параллельно с учётами
на стационарных площадях высотного трансекта рас-
сматривалось взаимодействие возможных парамет-
ров среды, оказывающих совокупное воздействие
на жизнедеятельность C. odoratus.

В настоящем исследовании большое внимание
было уделено количеству тепла, влаги и их соотноше-
ниям в почве и на её поверхности. Проанализированы:
средние, минимальные, максимальные среднесуточ-
ные температуры толщи воздуха и на поверхности по-
чвы, температура горизонтов почвы, уровень атмос-
ферных осадков за вегетационный период
(июнь–август). Помимо обычных метеорологических
показателей использованы расчётные индексы: про-
должительность безморозного периода или «биологи-
ческое лето» (количество дней с положительными ми-
нимальными температурами воздуха); температурный
фон на поверхности почвы (средние, минимальные,
максимальные температуры) летом (помесячно,
июнь–август), осенью (сентябрь–ноябрь), зимой (де-
кабрь–январь), весной (март–май); среднегодовые зна-
чения среднесуточной напочвенной температуры. Изу-
чена влажность почвы, характер субстрата (в частности,
проективное покрытие мхами и лишайниками), тол-
щина подстилки, освещённость местообитания (сомк-
нутость крон), глубина снежного покрова и продолжи-
тельность его залегания [Ананина, 2015 (Ananina, 2015)].

Годовая динамика температур (минимальные,
максимальные, среднесуточные) изучалась в тече-
ние 2012–2013 гг. Для фиксации температуры толщи
воздуха и напочвенных температур применялись ав-
томатические термохроны DS1921G-F5, запрограми-
рованные на измерение каждые 3 часа. Оценка влаж-
ности и температуры почвы, уровня атмосферных
осадков фиксировалась с мая по сентябрь 1989–
1990 гг. Влажность почвы определялась в лаборатор-
ных условиях весовым методом. Температуру по-
чвенных горизонтов (h = 5, 10 см) регистрировали
почвенными термометрами Савинова. Для подсчё-
та атмосферных осадков использовали стандартные
осадкосборники (мл).

Информация по глубине (см) и продолжительно-
сти залегания (дни) снежного покрова, мощности под-
стилки (см), степени проективного покрытия почвы
мхами и лишайниками (%), общей сомкнутости крон
(баллы) взяты из архивных материалов «Летопись при-
роды Баргузинского заповедника» за 1989–2012 гг.
(Архив Баргузинского заповедника, рукописи).

Результаты
Для определения факторов, ответственных за био-

топический преферендум жужелиц, был проведён
факторный анализ методом главных компонент [Ефи-
мов, 1988 (Efimov, 1988); Тюрин, Макаров, 1998
(Tyurin, Makarov, 1998)]. Факторный анализ объеди-
няет группы коррелирующих переменных и отража-
ет глубинные процессы, являющиеся причиной этих
корреляций. Переменные коррелируют внутри, но
не между группами [Митина, Михайловская, 2001
(Mitina, Mikhailovskaya, 2001)].

Для составления матрицы различия между
расчётными показателями использовали: индекс чис-
ленности, коэффициент относительной биотопичес-
кой приуроченности, коэффициент верности биото-
пу, диапазон коэффициента размножения, половой
индекс. В первом варианте анализа в качестве пере-
менных принята изменчивость показателей n, CV,
dp, w, dk, I, F, а в качестве наблюдений — ряд биото-
пов (луг–пустошь). Графическое представление пе-
ременных выглядит более информативным и позво-
ляет провести более точную интерпретацию
полученных результатов (рис. 2).

Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå ïåðåìåííûõ n, CV, dp, w, dk, I, F íà
ôàêòîðíîé ïëîñêîñòè. Îáîçíà÷åíèÿ: n — èíäåêñ ÷èñëåííîñòè;
CV — êîýôôèöèåíò âàðèàöèè èíäåêñà ÷èñëåííîñòè; dp —
êîýôôèöèåíò îòíîñèòåëüíîé áèîòîïè÷åñêîé
ïðèóðî÷åííîñòè, w — êîýôôèöèåíò âåðíîñòè áèîòîïó; dk —
êîýôôèöèåíò ðàçìíîæåíèÿ; I — ïîëîâîé èíäåêñ; F —
ñòåïåíü îòíîñèòåëüíîé áèîòîïè÷åñêîé ïðèóðî÷åííîñòè.

Fig. 2. Distribution of variables n, CV, dp, w, dk, I, F  on the
factorial plane. Legend: n — number index, CV — variation
coefficient of number index, dp — coefficient of relative
biotope preference, w — coefficient of biotope fidelity, dk —
coefficient of reproduction, I — sexual index; F — degree of
relative biotope preference.
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В ходе анализа исследуемые переменные разде-
лились на две группы, образовав отдельные факто-
ры. Первый фактор коррелирован с группой пере-
менных n, w, dp, I, второй — с  переменными dk,CV,
F. Доля дисперсии, объяснённая первым фактором
(76,6 %) выше, чем у второго фактора (12,3 %). На
долю остальных факторов пришлось 10,9 % общей
дисперсии, в анализ их не включили. В результате,
первая компонента учла в себе подавляющую долю
изменчивости переменных (рис. 2).

Переменные реагируют на факторы тоже по-раз-
ному, на что указывает их значение и знак (табл. 1).

Согласно критерию Кайзера (собственные значе-
ния превышают 1), обнаружены сильные взаимо-
связи переменной n с первым фактором, а перемен-
ной dk — со вторым фактором.

Во втором варианте анализа мы транспонирова-
ли матрицу данных, в качестве переменных был взят
ряд биотопов, а в качестве наблюдений — показате-
ли n, c.v., dp, w, dk, I. Получена новая матрица разли-
чия между местообитаниями. Факторные нагрузки
отражают корреляции между соответствующими
биотопами и факторами (рис. 3).

Факторные нагрузки оси Х (фактор 1) приходятся
на группу местообитаний: пустошь, сосняк, кедрач,
тундра, лиственничник, березняк, осинник. Фактор-
ные нагрузки оси У (фактор 2) падают на группу:
ельник, стланик и луг. В результате сопоставления
результатов первого и второго вариантов анализа
значительная сопряжённость биотопов выявлена по
n и dk. Фактору 1 можно присвоить название «чис-
ленность», фактору 2 — «динамика численности».
Биотопы, коррелирующие с первой главной компо-
нентой характеризуются высоким индексом числен-
ности и стабильным типом размножения, а биото-
пы, коррелирующие со второй главной
компонентой — низкой численностью и нестабиль-
ным типом динамики численности. Таким образом,
биотопы с высоким показателем численности и ста-
бильным типом размножения для C. odoratus опти-
мальны, а с низким индексом численности и неста-
бильным типом размножения — пессимальны.

Также проведён факторный анализ факторов сре-
ды, оказывающих непосредственное воздействие на
биотопическое отношение C. odoratus. В качестве
переменных отобраны параметры среды, в качестве

наблюдений — биотопы. Матрица данных с боль-
шим количеством переменных (всего 18) оказалась
сингулярной. Корреляционный анализ не выявил
достаточной сопряжённости параметров: средние,
минимальные, максимальные среднесуточные тем-
пературы толщи воздуха, проективное покрытие ли-
шайниками, минимальные температуры на почве
(лето), средние, максимальные температуры на по-
верхности почвы, уровень атмосферных осадков,
толщина подстилки. Эти переменные оказались из-
быточными и были из анализа исключены. Харак-
терно, никакие параметры температуры толщи воз-
духа не вошли в анализ, вероятно, температурный
фон толщи воздуха, в отличие от напочвенной тем-
пературы, для жужелиц малозначим. Информацию
новой матрицы в количестве оставшихся 9 перемен-
ных уже стало возможным использовать. Распреде-
ление факторных нагрузок отражено на рис.  4.

Первая компонента отражает тесные взаимные
корреляции между переменными: глубина снежного

Òàáëèöà 1. Ôàêòîðíûå çíà÷åíèÿ ïåðåìåííûõ n, CV, dp,
w, dk, I, F

Table 1. Factorial values of variables n, CV, dp, w, dk,
I, F

 Фактор 1 Фактор 2 

n 1,752277 -0,344036 

dp -0,643687 -0,500523 

w -0,559644 -0,642235 

dk -0,114287 1,771349 

I -0,434659 -0,284556 

 

Ðèñ. 3–4. Îðäèíàöèÿ áèîòîïîâ (3) è ïàðàìåòðîâ ñðåäû
(4) â äâóõ îñÿõ ôàêòîðíûõ íàãðóçîê.

Figs 3–4. Ordination of biotopes (3) and environment
parameters (4) in two axes of factorial loadings.
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покрова и продолжительность безморозного перио-
да, минимальная температура на почве (зима), мини-
мальная температура на почве (весна), минимальная
температура на почве (среднегодовая). Вторая ком-
понента создана переменными: влажность почвы,
продолжительность залегания снежного покрова, сом-
кнутость крон, проективное покрытие мхами. Анализ
расположения переменных позволяет дать названия
главным компонентам. Первую компоненту логично
обозначить как «температурный фактор», вторую —
как «фактор влажности». Первая компонента несёт
больший вес (61,5% объяснённой дисперсии) и со
второй компонентой (20,1%) проявляет обратную за-
висимость. Взаимные корреляции между перемен-
ными второй компоненты несколько меньше. Среди
анализируемых параметров среды лидирующее по-
ложение занимают напочвенные температуры, их зна-
чимость особенно повышается в периоды зимней
диапаузы и период выхода из неё.

Выводы
В результате анализа было установлено, что по-

казатели численность и тип динамики численности
эффективнее других характеризуют биотопический
преферендум C. odoratus.

В условиях резко континентального климата Бар-
гузинского хребта тепловой фактор оказывает на
жизнедеятельность C. odoratus положительное воз-
действие, а фактор влажности — отрицательное.

Оптимальными местообитаниями C. odoratus
выступают зональные леса низкогорья, парковые
березняки и тундры высокогорья, пессимальными —
интразональные луга, ельники в долинах рек и кедро-
вые стланики в верхней части горно-лесного пояса.
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